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Departamento de Geodinámica, Estratigrafía y Paleontología 
TESIS DOCTORAL 
Tafonomía Actualista de Micromamíferos: Nuevas Herramientas para 
las Interpretaciones Paleoecológicas 
MEMORIA PARA OPTAR AL GRADO DE DOCTOR 
PRESENTADA POR 
Patricia Canales Brellenthin 
Directoras 
Paloma Sevilla García 
Yolanda Fernández Jalvo 
© Patricia Canales Brellenthin, 2019 
Madrid, 2019 
  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
  
 
Departamento de Geodinámica, Estratigrafía y 
Paleontología 
Facultad de Ciencias Geológicas 
Universidad Complutense de Madrid 
 
 
 
 
 
 
Tafonomía Actualista de Micromamíferos: Nuevas Herramientas para 
las Interpretaciones Paleoecológicas 
 
 
 
 
 
Memoria para optar al Grado de Doctor presentada por:  
Patricia Canales Brellenthin 
 
 
 
 
  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
  
Departamento de Geodinámica, Estratigrafía y 
Paleontología 
Facultad de Ciencias Geológicas 
Universidad Complutense de Madrid 
 
 
 
 
Tafonomía Actualista de Micromamíferos: Nuevas Herramientas para 
las Interpretaciones Paleoecológicas 
 
 
 
Memoria para optar al Grado de Doctor presentada por: 
Patricia Canales Brellenthin 
 
 
Bajo la dirección de: Dra. Paloma Sevilla y Dra. Yolanda Fernández Jalvo 
 
 
 
VºBº PALOMA SEVILLA GARCÍA                       VºBº YOLANDA FERNÁNDEZ JALVO 
 
 
 
PATRICIA CANALES BRELLENTHIN 
 
 
 
 
 
 
 
  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
  
 
“En la vida no existe nada que temer, 
solo cosas que comprender” 
Marie Cuerie 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Esta tesis ha sido financiada gracias a una beca predoctoral del programa de Becas Chile, Capital 
Humano Avanzado, Conicyt, Gobierno de Chile, folio Nº 72150065. 
 
Parte de esta tesis fue financiado por AJISEP de la Sociedad Española de Paleontología, CGL2016-
79334P del Programa Estatal de Fomento de la Investigación Científica y Técnica de Excelencia 
del Gobierno de España.  
 
 
 
 
 
  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
  
Agradecimientos 
En primer lugar, agradezco a mis directoras Paloma Sevilla García y a Yolanda 
Fernández Jalvo por su guía y dedicación a lo largo de estos años durante la realización de 
la Tesis Doctoral. Sus conocimientos y ganas de enseñar han sido fundamentales a la hora 
de llevar a cabo esta Tesis.  
Extender mis gracias también a Dolores Marín-Monfort y a Dolores Pesquero del 
Laboratorio de Tafonomía Experimental del MNCN de Madrid donde se realizó parte del 
experimento. Gracias por la asistencia prestada, pero sobre todo por la compañía. A Isabel 
Bermúdez de Castro por su ayuda y supervisión, con su característica amabilidad, y al 
laboratorio de Biología Molecular en el MNCN-CSIC por permitir el uso de su laboratorio 
y equipamiento. Gracias a José Antonio Vallejos por su permanente colaboración con la 
ciencia y por proporcionar parte de las muestras utilizadas en este trabajo. Al laboratorio 
de microscopía del Museo Nacional de Ciencias Naturales-CSIC de Madrid, por su 
asistencia en las técnicas aplicadas a esta Tesis Doctoral. También, extender las gracias a 
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Resumen 
 
En la actualidad el estudio de los fósiles de los micromamíferos presentes en yacimientos 
paleontológicos y arqueológicos es una práctica ampliamente extendida. Esto se debe a que 
constituyen no solo excelentes indicadores de la edad de las asociaciones fósiles de las que 
provienen, sino también una valiosa herramienta para las interpretaciones paleoecológicas 
y paleoambientales, proporcionando una información de gran valor a la hora de realizar 
reconstrucciones del pasado.  
 
La fiabilidad de las asociaciones de mamíferos fósiles usadas con estos fines depende de 
un conjunto de factores que están influenciados por todos y cada uno de los procesos que 
condujeron a la formación de la asociación y que pueden analizarse desde la Tafonomía. 
Es por ello que los estudios tafonómicos son imprescindibles antes de realizar 
interpretaciones paleoecológicas y paleoambientales basadas en este tipo de material fósil. 
 
La mayor parte de las asociaciones fósiles de micromamíferos son originadas por 
depredadores, por lo que son éstos los que generan las primeras modificaciones en los 
elementos que conformarán la asociación. El comportamiento de caza del depredador 
puede sesgar los taxones existentes en la comunidad biológica original, por lo que la 
depredación es uno de los procesos tafonómicos a identificar a través de los estudios 
tafonómicos de micromamíferos. 
 
En esta tesis se abordarán aspectos relacionados con la depredación. Se ha desarrollado la 
investigación centrando el trabajo en aportar información relevante en aspectos sin 
desarrollar hasta el momento en la tafonomía de micromamíferos, por medio de un enfoque 
actualista, pero con dos metodologías diferentes. Por un lado, se han desarrollado una serie 
de trabajos de experimentación en ambiente controlado, y por otro lado se ha realizado el 
análisis de procesos tafonómicos en un ambiente natural. 
 
Los resultados obtenidos en estos estudios han proporcionado nueva información que 
permiten plantear y resolver problemas tafonómico-paleoecológicos y establecen nuevas 
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herramientas para interpretaciones tafonómicas con repercusiones en las interpretaciones 
paleoecológicas de yacimientos de micromamíferos. 
 
Experimentación en ambiente controlado  
Los estudios tafonómicos de micromamíferos no suelen incluir muestras de quirópteros. 
Debido a esto, los patrones de alteración producidos por depredación son, en gran parte, 
desconocidos. En esta tesis se presentan de forma novedosa un conjunto de experimentos 
desarrollados para reconocer este proceso en asociaciones de micromamíferos con 
quirópteros, centrados en la búsqueda de criterios que permitan identificar la digestión.  
Como resultado se han caracterizado la forma en la que la digestión altera la dentición y el 
esqueleto de murciélagos, poniendo de manifiesto diferencias con las alteraciones descritas 
para insectívoros. Además, los experimentos demostraron que algunos patrones de 
alteración observados en los dientes de murciélagos, no habían sido descritos previamente 
para otros grupos. Se observaron variaciones en la alteración en dientes, tanto en intensidad 
como en la progresión de la alteración durante el proceso, dependiendo de si se trataba de 
un diente superior o inferior y de su tamaño. Esto resultados permitieron establecer una 
clave para la secuencia de progresión de las modificaciones a causa de la digestión en los 
elementos craneales de quirópteros. Dicha clave fue aplicada a muestras fósiles de 
quirópteros de varios yacimientos, estableciendo así una nueva herramienta para la 
identificación de la depredación en quirópteros.  
 
Estudio actualista en un ambiente natural 
Este estudio tiene como objetivo cubrir un espacio escasamente desarrollado que consiste 
en describir en un contexto natural los cambios que tienen lugar desde la producción de las 
excreciones originadas por los depredadores, hasta que se produce su enterramiento. Para 
ello se analizó una asociación actual aplicando la metodología tafonómica estándar. Esto 
se hizo separadamente para egagrópilas enteras y sedimento, producido por la disgregación 
de egagrópilas anteriores, que se encontraban bajo un posadero de lechuza común (Tyto 
alba) ubicada en un entorno natural (Burgos-España). Se estudiaron los sucesivos pasos de 
cambio de composición esquelética y representatividad taxonómica en ambos estadios de 
formación de la asociación. Posteriormente se aplicaron dos métodos habituales de 
interpretación paleoambiental con micromamíferos (el método de ponderación de hábitats 
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y el modelo bioclimático) para determinar la influencia de los cambios observados en 
dichas interpretaciones. 
Los resultados indican que las sucesivas modificaciones que ocurren desde la producción 
de las egagrópilas hasta su enterramiento afectan a aspectos como representación de 
elementos esqueléticos y la fractura, con repercusiones a la hora de interpretar el 
depredador causante de la asociación. Por otro lado, las modificaciones interpretables como 
causadas por la digestión no se vieron afectadas y permitieron reconocer y matizar el agente 
productor.  
 
Sin embargo, el estudio pone de manifiesto que de las modificaciones ocurridas desde la 
producción hasta el enterramiento definitivo de los restos óseos no tiene repercusión de 
relevancia a la hora de realizar la reconstrucción ambiental y que permitieron identificar 
las características de paisaje y los parámetros climáticos de la zona de estudio.  
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ABSTRACT 
 
The study of fossils of the small mammal remains found in archaeological and 
paleontological sites is currently a common practice. This is due basically to two main 
reasons. Small mammals are known to be excellent indicators of the age of the fossil 
assemblages in which they are found, but they are also a valuable source of information for 
paleoenvironmental  reconstructions. 
 
The reliability with which small mammal assemblages may be used for these purposes 
depends largely on all the factors that determined the conditions and processes that led to 
the formation of the fossil assemblage. It is the aim of the taphonomic analyses performed 
on the fossil material to determine these conditions and processes. The results of these 
studies enable to identify biases and are therefore essential in order to achieve accurate 
reconstructions.  
 
It is generally accepted that most fossil small mammal assemblages were originated 
through predatorial action. In this way, the predator involved in the process is the first agent 
introducing modifications in the elements that will ultimately conform the assemblage. A 
predator selecting its prey is introducing a bias that will determine characteristics of the 
assemblage such as taxonomic representation or the size of the prey and will lead to 
inaccurate interpretations of the community of provenance if this bias is not considered. 
Thus, identification of predation and of the predator itself is the first step when conducting 
a taphonomic analysis of a small mammal assemblage. 
 
This thesis deals with taphonomical processes that have to do with predation. Two different 
approaches, both with actualistic methodologies, have been carried out, aimed to explore 
and deepen in the knowledge of particular aspects that had either been dealt with 
superficially or never been studied. The first approach is based on lab-controlled 
taphonomic experiments and the second approach is based on the analysis in a recent bone 
assemblage of preburial taphonomical processes under natural conditions and how these 
processes may bias subsequent environmental interpretations. 
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The main results derived from the studies developed in this thesis provide new information 
that will serve as a basis to lay out and solve new taphonomic quests. It has also established 
new tools that will help build more precise interpretations of the origin of small mammal 
assemblages and consequently, more accurate environmental interpretations. 
 
Actualist study in a controlled lab environment  
This study has been focused on identifying digestion traits in skeletal bat material. 
Taphonomic studies dealing with small mammals do not usually consider bats and for this 
reason, the way and the degree in which bat bones are modified by predation and other 
taphonomic agents are largely unknown.  
 
The results of the experiments have enabled to characterize the way in which digestion 
attacks the teeth and the skeleton of bats, showing that this process gives different results 
to those described for insectivores. Besides, new alteration patterns have been observed in 
bat teeth, which had never been observed in other small mammals. Tooth modification 
varied depending both in intensity and in the way it advanced depending on whether it was 
an upper or a lower element, and of its size. With these results, a key to the sequence of 
modifications that take place in bat cranial elements during digestion was defined. This key 
was successfully used to identify digestion on fossil bat material from several sites.   
 
Actualist study in a natural environment 
The second approach aimed to fill in the information that is lacking concerning the 
modifications in a small mammal bone assemblage under natural conditions, from the 
moment of production as a collection of pellets to the moment their content is finally buried.  
 
This study was conducted with a modern bone assemblage produced by a Barn Owl (Tyto 
alba) in a natural environment (Burgos-Spain). Bone content and taxonomic representation 
was analysed in wolle pellets and in the sediment formed by the remains coming from the 
disintegration of pellets. Standard small mammal taphonomic methods were used to 
conduct these analyses. Subsequent habitat and climatic reconstructions were performed 
using two methods (habitat weighting method and bioclimatic model), used commonly to 
make paleoenvironmental reconstructions with fossil small mammals, in order to evaluate 
the quality of the biological signal in each stage. 
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Results showed that as modifications advanced from the pellet stage to the within-sediment 
stage, significant changes took place in bone representation and breakage, interfering with 
a correct identification of the predator. On the other hand, digestion features were not 
altered enabling a correct identification of the predator. 
 
Most importantly, habitat and climatic reconstructions were equally accurate whether 
pellets, disaggregated pellets or sediment were used for this purpose. In each case, a correct 
interpretation of habitat types and climate were obtained based on the taxa identified in the 
bone assemblages. 
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Los fósiles son el resultado del proceso de fosilización y su conservación y origen siempre 
han sido materia de gran interés. Por ello, para comprender el registro fósil el paleontólogo 
ruso Iván Efremov, en 1940 acuña el término Tafonomía para designar la disciplina que 
estudia “la transición de los restos orgánicos desde la biosfera a la litosfera”. En la 
actualidad la Tafonomía se describe como la disciplina de la Paleontología que estudia 
todos los aspectos relacionados con la formación del registro fósil y su objetivo es explicar 
las modificaciones que éste ha experimentado durante los procesos de producción y 
fosilización (Fernández-López, 1984, 2000, 2001).  
En el proceso de fosilización, participan una serie de agentes tafonómicos (alterativos o 
conservativos) que modifican los elementos que constituyen el registro fósil (Fernández-
López, 1988, 1989, 2005, 2006). Es por ello que el estudio tafonómico es uno de los 
primeros pasos para el desarrollo de investigaciones no solo en la Paleontología, sino 
también para diferentes áreas de la ciencia en las que se ven implicados restos y/o señales 
fósiles y donde la formación de los yacimientos sea relevante para las interpretaciones, 
como por ejemplo en Estratigrafía, Sedimentología o la Arqueología. 
 
La tafonomía de micromamíferos ha cobrado gran importancia, ya que tanto la 
Paleobiología.(Paleoecología y Paleobiogeografía), como la Biocronología se “sirven” de 
este tipo de fauna para realizar sus interpretaciones, sobre todo en investigaciones del 
Cuaternario, dónde la presencia de fósiles de ciertas especies de micromamíferos sugiere 
una edad aproximada para los sedimentos en los que se encuentran, así como un clima y 
hábitat determinado para el momento de formación del yacimiento (e.g. Fernández-Jalvo, 
1992). Toda esta información entregada por los micromamíferos se basa en el actualismo, 
dónde por un lado se considera que las especies del pasado presentaban las mismas 
características y costumbres que las actuales y por ende estarían estrechamente ligadas a 
las condiciones específicas de su medio externo. Por otro lado, está el hecho de que los 
ambientes análogos a los actuales se conocen desde el Cretácico (Horrell, 1991). 
Sin embargo, los fósiles no siempre poseen la misma cronología que los sedimentos que 
los contienen ni la misma ubicación de producción, por lo que el análisis tafonómico es 
imprescindible para que las interpretaciones inferidas a partir de los fósiles de 
micromamíferos sean válidas. 
Las asociaciones de micromamíferos son originadas mayoritariamente por depredación 
(Mellet, 1974; Andrews, 1990), por lo que el depredador genera las primeras 
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modificaciones en los restos de sus presas. Esto repercutirá luego en el comportamiento de 
los elementos producidos frente al ambiente de deposición. Sumado a esto, el 
comportamiento del depredador puede seleccionar especies de la comunidad biológica 
original dependiendo de su comportamiento de caza, por lo que es necesario identificar el 
depredador, con el fin de considerar estos sesgos en las interpretaciones paleoecológicas. 
Así, la Tafonomía de micromamíferos está dirigida en primera instancia a identificar el 
productor de la asociación, a partir de las modificaciones producidas en los restos de las 
presas (Andrews, 1990), y en la valoración del sesgo asociado a dicho productor.  
Pese a que la depredación consta de una parte inicial, muy corta en la formación de las 
asociaciones de micromamíferos, gran parte de las investigaciones relacionadas con la 
tafonomía de micromamíferos están dedicadas a este agente tafonómico en concreto, ya 
que las modificaciones relacionadas con la depredación son múltiples y complejas. 
Además, gran parte de las modificaciones ocasionadas por depredación tienen efectos tanto 
físicos como químicos en los elementos susceptibles de conservación (Dauphin et al., 1988, 
1997; Denys et al., 1996; Fernández Jalvo et al., 2002), por lo que influyen directamente 
en el proceso de fosilización, desde sus primeras etapas. 
 
En el esfuerzo de conocer el comportamiento de los depredadores y cómo son las 
modificaciones ocasionadas en los restos de las presas, se han realizado diversos estudios 
actualistas. Este tipo de investigaciones tienen como objetivo principal comprender los 
procesos actuales para conocer como estos han ocurridos en el pasado (Behrensmeyer, 
1978.Andrews y Evans, 1983; Andrews. y Cook, 1985; Denys, 1985, 1986; Andrews, 
1990; Denys et al., 1987, 1995, 1992; Hernández-Fernández, 2001, 2006; Fernández-Jalvo 
et al., 2002, 2014; Fernández-Jalvo y Andrews, 2003; Andrews y Whybrow, 2005). Basado 
en el actualismo, en Paleontología se asume que los factores climáticos del pasado pueden 
ser inferidos a partir del estudio de las asociaciones de mamíferos fósiles (Weerd y Daams, 
1978; Andrews et al., 1979; Artemiou, 1984; Bonis et al., 1992; Andrews, 1995) dado que 
el clima impone una serie de hábitats que, a su vez imponen una estructura a la comunidad 
(Hernández-Fernández 2001 y bibliografía).  
Así, este tipo de investigación ha suministrado gran parte del cuerpo de conocimientos 
básicos para toda interpretación paleoecológica, paleobiogeográfica y 
paleobioestratigráfica.   
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1. Interés de la investigación 
 
Las asociaciones fósiles de micromamíferos han sido constantemente consolidadas como 
un indicador paleoclimático adecuado, ya que la relación entre este tipo de fauna y su 
ambiente está bien documentada (Stoddard, 1979; Avery, 1982; Daams y Meulen, 1984; 
Sesé, 1991, 1994; Meulen y Daams, 1992; Montuire et al., 1997, Montuire, 1999; 
Hernández-Fernández y Peláez-Campomanes, 2003). Sin embargo, es necesario realizar 
análisis tafonómicos antes de cualquier interpretación paleoecológica y paleoambiental ya 
que tanto los fósiles como las asociaciones de micromamíferos pueden estar sujetos a la 
intervención de procesos postdeposicionales e importantes modificaciones producidas por 
diversos agentes de alteración tafonómica (Denys, 1985, 1986; Fernández-López, 1989; 
Andrews, 1990; Fernández-Jalvo, 1992). 
La depredación es el agente tafonómico productor de asociaciones más frecuente ya que 
los depredadores colectan, producen y agrupan los restos de sus presas, ya sea en los 
excrementos o en los restos regurgitados. Así, el depredador es el primero en introducir 
modificaciones a los elementos constituyentes de dichas asociaciones (Andrews y Evans, 
1983; Denys, 1985, 1986; Andrews, 1990; Fernández-Jalvo y Andrews, 1992, Fernández-
Jalvo et al., 2002, 2016). El depredador no solo modifica los restos de las presas por su 
actividad (masticación, digestión, etc.), si no que con su comportamiento puede introducir 
restos de especies en hábitats que no les corresponden o generar una abundancia relativa 
mayor de una especie en particular por su preferencia de consumo. Así, es cómo la 
información ecológica proveniente de las especies que conforman una asociación puede 
conducir a interpretaciones erróneas.  
En este aspecto, la metodología sistematizada por Andrews (1990) ha supuesto un gran 
paso en esta área, utilizando el actualismo para comprender y describir las modificaciones 
generadas por diferentes depredadores de micromamíferos, a través del estudio de los restos 
de sus presas. La identificación del depredador productor de la asociación permite conocer 
tanto la naturaleza de la asociación como hacer inferencias paleoecológicas y 
paleoambientales, ya que posibilita la contrastación de las interpretaciones obtenida a partir 
de las especies de micromamíferos con la entregada por el depredador. Además, a través 
de la etología de los distintos depredadores es posible discriminar los sesgos por 
comportamiento del depredador tales como selección en la caza y también ayudar en caso 
de que la asociación de micromamíferos represente una asociación mezclada, ya que el 
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depredador puede servir de punto de referencia para averiguar el grado de las diferencias 
ambientales existentes entre las especies que componen la asociación. 
 
El rasgo secuencial y progresivo de las modificaciones producidas por digestión es el mejor 
indicio de depredación dada que es una alteración exclusiva y característica de los 
depredadores (Andrews, 1990; Denys, et al., 1995; Fernández-Jalvo,1992). Esto porque las 
demás modificaciones, como la proporción de elementos esqueléticos, fractura, pérdida de 
elementos anatómicos, pueden ser producidos por otros mecanismos de alteración 
tafonómica. Así, la digestión hasta el momento es el único criterio, para identificar el 
productor de una asociación, que no es replicable por un entorno natural o por otros 
mecanismos de alteración tafonómico. 
 
En esta tesis se abordarán aspectos relacionados con la depredación. Esta investigación 
busca aportar información relevante a través de estudios actualistas con dos trabajos con 
enfoques diferentes. El primero se centra en la experimentación controlada en laboratorio, 
mientras el segundo aborda el estudio actualista en un ambiente natural. Ambos estudios 
constituyen un instrumento para plantear y resolver problemas tafonómico-
paleoecológicos. 
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2. Objetivos del estudio 
 
El objetivo general de esta tesis es incorporar nueva información, relativa a las asociaciones 
de micromamíferos y las modificaciones bioestratinómicas de los elementos que las 
componen, a través de estudios actualistas.  
También, establecer una nueva herramienta para la identificación de la depredación en 
quirópteros, contribuyendo así a las interpretaciones tafonómico-paleoecológicas.  
Para ello se han establecido los siguientes objetivos específicos. 
 
 
2.1.Estudio actualista en ambiente controlado  
-Obtener modificaciones en los elementos anatómicos de micromamíferos, simulando la 
acción del jugo gástrico en el laboratorio a través de la acción ácido-enzimática.  
-Comprobar si las modificaciones producidas por digestión en quirópteros, posee rasgos 
identificables equiparables a otros micromamíferos cuyas modificaciones por digestión son 
conocidas (roedores, sorícidos).  
-Describir el comportamiento diferencial de los elementos anatómicos de micromamíferos 
frente a diferentes enzimas. 
-Generar una posible secuencia de modificación por digestión en elementos craneales de 
quirópteros. 
-Articular la información inédita sobre la modificación por digestión en quirópteros, a la 
información existente acerca de los demás grupos de micromamíferos. 
-Aplicar la información nueva sobre las modificaciones por digestión en quirópteros a 
yacimientos fósiles para contrastar la información obtenida como indicativa de depredación 
de quirópteros y así, consolidar las modificaciones obtenidas en laboratorio como una 
nueva herramienta de interpretación tafonómico-paleoecológica. 
 
 
2.2.Estudio actualista en ambiente natural  
-Indagar sobre los aspectos tafonómicos bioestratinómicos de las asociaciones de 
micromamíferos, aplicando la metodología habitualmente empleada para el estudio 
tafonómico de asociaciones fósiles, a una asociación actual de micromamíferos aún en 
formación.  
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-Confrontar la información obtenida de estudio tafonómico de egagrópilas enteras, con la 
obtenida de un sedimento, formado por la disgregación de egagrópilas antiguas de la misma 
asociación en formación.  
-Constatar cambios en el valor interpretativo de la asociación a causa de las modificaciones 
tafonómicas bioestratinómicas, tanto en relación a la interpretación ecológica, como con la 
identificación del depredador productor de la asociación. 
-Comprobar si las asociaciones de micromamíferos producidas por juveniles (nidos), 
responden de manera particular y reconocible en las asociaciones, o si por el contrario 
representa a un problema en cuanto a la identificación del depredador productor de la 
asociación, conduciendo así a errores de interpretación paleoecológicas y paleoclimáticas.  
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3. Estructura del trabajo 
 
La estructura de este trabajo se basará en entregar los conceptos básicos más generales 
sobre tafonomía, para luego introducirnos en los rasgos puntuales de la tafonomía de 
micromamíferos que se abordarán en esta tesis. 
En el capítulo II de antecedentes, se hará una introducción a la tafonomía, su definición y 
conceptos básicos y las aportaciones de los principales investigadores de la disciplina. 
En el capítulo III. Métodos y técnicas aplicada al estudio, contendrá dos apartados, uno 
para cada trabajo realizado en esta Tesis Doctoral. El primero consta de la metodología 
utilizada para llevar a cabo un experimento controlado en laboratorio sobre los efectos de 
la digestión en los elementos anatómicos actuales de quirópteros. Esta metodología se verá 
complementada y aplicada en el Capítulo IV.  
El segundo apartado, tendrá relación con la metodología empleada en el estudio 
tafonómico-paleoecológico de asociaciones de micromamíferos. Se hará énfasis en los 
procesos bioestratinómicos, sobre todos los involucrados con la depredación.  Estos 
aspectos metodológicos se verán aplicados luego en el capítulo V.  
El capítulo IV Corresponde a un estudio actualista experimental, en un entorno controlado, 
de los efectos de la digestión sobre los restos de quirópteros. Por ello, se hará una pequeña 
introducción y antecedentes específicos para este trabajo. También se especificarán 
cuestiones metodológicas que ameritan ser mencionadas para un mejor seguimiento y 
comprensión de todos los pasos y procesos involucrados en el experimento. Posteriormente 
se expondrán los resultados, discusión y conclusión de las pruebas experimentales llevadas 
a cabo para definir uno de los protocolos (inédito) utilizado en el experimento. 
Posteriormente se presentarán los resultados del experimento, y la aplicación de esos 
resultados en diferentes yacimientos fósiles. El capítulo finalizará con la discusión y 
conclusiones específicas de todo el experimento. 
En el Capítulo V consiste en un estudio actualista en un entorno natural que abordará los 
efectos de las modificaciones bioestratinómicas, ocurridas en la etapa inicial de la 
formación de un yacimiento. Así, se ha aplicado la metodología ampliamente utilizada para 
el estudio tafonómico de las asociaciones fósiles de micromamíferos, a una asociación 
actual que se aplicará separadamente a dos conjuntos (egagrópilas y sedimento) de la 
misma asociación para indagar en las modificaciones en las etapas iniciales de 
modificación. Esta investigación está relacionada directamente con la identificación del 
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depredador productor de la asociación, principal herramienta de interpretación del método 
empleado. Además, se indaga en problemáticas aún no resueltas respecto a las asociaciones 
producidas por aves rapaces.  
Al igual que el capítulo IV, contendrá una introducción con antecedentes propios. El 
capítulo finalizará con los resultados y la discusión y conclusión específica para este 
capítulo.  
El siguiente capítulo corresponde a las conclusiones generales, dónde se hará puntualizarán 
todas las conclusiones y las nuevas herramientas aportadas por esta investigación para el 
estudio e interpretación tafonómico-paleoecológica de las asociaciones de 
micromamíferos. 
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Capítulo II 
Tafonomía: definición y conceptos básicos 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
1.Definición 
2.Consideraciones tafonómicas básicas 
3.Alteraciones tafonómicas bioestratinómicas  
4.Tafonomía de micromamíferos 
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1. Definición 
 
En 1940 el paleontólogo ruso Ivan Antonovich Efremov propuso el término Tafonomía 
(del griego taphos, enterramiento; y nomos, leyes) para designar la disciplina que permite 
conocer los procesos de enterramiento, fosilización y formación de los yacimientos. Ésta 
disciplina tiene sus orígenes en la preocupación por la escasez y sesgo que presentaba el 
registro fósil que ya había planteado Darwin en 1859 en su capítulo On the imperfection of 
the geological record. Algunos trabajos paleontológicos posteriores a Darwin ya 
contemplaban el análisis de las condiciones en las que los restos orgánicos pasaban a formar 
parte de la litósfera (Abel, 1912; Deecke, 1916; Wasmund, 1926 por ejemplo). Sin 
embargo, es Efremov (1940, 1953) quien plantea los principios y fundamentos básicos de 
la Tafonomía, otorgándole la responsabilidad del sesgo y “pérdida de información” a los 
procesos que intervienen sobre los restos de animales antes de su enterramiento, mientras 
los procesos post-enterramiento eran los responsables de la conservación. Así, mientras 
más rápido fuesen enterrados los restos y antes se iniciasen los procesos de sustitución de 
la materia orgánica, más probabilidad de fosilizar tendrían dichos restos.  
Desde entonces el objetivo principal de los estudios tafonómicos, fue dar respuesta al por 
qué de la parcialidad del registro fósil. Se desarrolla la concepción de la fosilización como 
un proceso intrínsecamente destructivo y selectivo, generando un registro fósil incompleto 
dónde algunos agentes actúan a modo de filtro produciendo pérdida y disminución de 
información biológica de los elementos constituyentes más frágiles. (Olson, 1958; Jhonson, 
1960, 1962; Lawrence, 1968, 1979; Shipman, 1981; Behrensmeyer y Kidwell, 1985; Brett 
y Baird, 1986; Kidwell y Behrensmeyer, 1988; Wilson, 1988). 
 
Tasch (1965) fue uno de los primeros en argumentar la posibilidad teórica de la eliminación 
de esta “laguna de información” del registro fósil mediante la aplicación de algunos 
conceptos de la teoría de la información, adaptándolos a la Tafonomía para explicar el 
proceso de fosilización. Así, la fosilización podría pasar a ser entendida como una 
“transmisión de información de la biosfera a la litósfera”. Muchos autores siguieron por 
esta línea de investigación (Lawrence, 1968; Beerbower and Jordan, 1969; Hanson, 1980; 
Behrensmeyer and Kidwell, 1985), sin embargo, este nuevo enfoque, más que resolver los 
problemas existentes, sirvió para evidenciar la ambigüedad de algunos conceptos y 
métodos de la Tafonomía. No es hasta los trabajos de Sixto Fernández López (1982 al 
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2013), que se alcanza un planteamiento distinto. Este autor realiza un desarrollo teórico de 
la evolución tafonómica o Tafonomía evolutiva (Fernández-López, 1982, 1984, 2001, 
2005, 2013) basándose tanto en la teoría evolutiva de Darwin como en principios de la 
teoría de sistemas y de la información. A lo largo de su trabajo Fernández-López propone 
nuevos postulados tafonómicos y un modelo alternativo de fosilización (Fernández-López, 
1989, 1991, 2001, 2005) y ha analizado y aclarado tanto los aspectos metodológicos de la 
Tafonomía (Fernández-López, 2005) como los conceptos básicos, tanto paleontológicos 
como tafonómicos. Así, ha definido con precisión conceptos ya existentes y ha sumado 
otros nuevos (Fernández, López 1984, 1986, 1990, 1991a), todo esto dentro del marco de 
la teoría de la evolución tafonómica, otorgándoles con esto todas las características para 
consolidarlos como conceptos científicos (Fernández-López, 1982, 1984, 1989, 1991a, 
2005; Fernández-López et al., 2002). Sumado a esto, Fernández-López también ha resuelto 
incongruencias y discrepancias respecto de los objetivos y problemática de la disciplina, 
confiriéndole de un cuerpo de conocimiento, metodología y marco conceptual sólidos, por 
lo que hoy en día es posible posicionar a la Tafonomía como una disciplina científica dotada 
de todos los componentes de un sistema conceptual (Fernández-López, 1988). 
Bajo este nuevo enfoque, cambia por completo nuestro entendimiento del registro fósil, 
desde su naturaleza y producción, hasta la forma en la que debemos enfrentar su análisis y 
estudio. Actualmente entendemos que los restos a los que llamamos fósiles no tiene 
necesariamente naturaleza orgánica y su origen no está intrínsecamente relacionado con la 
muerte de organismos del pasado, por lo que se le denomina de manera más adecuada con 
el término producción. Luego de dicha producción, comienza la fosilización, entendida 
como un proceso de transformación de la información que implica un incremento de la 
información tafonómica y no pérdida de información paleobiológica (Fernández-López, 
1991b, 1995). Esto permite alejarnos de la antigua interpretación del registro fósil como un 
conjunto de entidades biológicas del pasado que han experimentado un cambio de estado, 
perdiendo parte de su información a causa de procesos destructivos, para abrir paso a 
comprender el registro fósil como algo completo, formado por todos y cada uno de los 
fósiles que lo constituyen, pese a la su inherente parcialidad respecto de las entidades 
biológicas que han existido a lo largo de la historia de la Tierra. (Fernández-López, 1986, 
1999).  
Finalmente, la Tafonomía puede describirse de manera más precisa como un subsistema 
conceptual de la Paleontología, que aspira a explicar los procesos por los cuales el registro 
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fósil ha sido producido y qué modificaciones ha experimentado. Su objetivo de estudio son 
los fósiles, entendidos como restos y/o señales observables (directa o indirectamente) que 
fueron producidos por entidades biológicas del pasado o por entidades previamente 
conservadas (Fernández-López, 1986, 1991b, 1995, 2001). 
Dentro de la Tafonomía, muchas subdisciplinas o sistemas de clasificación han sido 
propuestos (Fig. I 1). Hoy se distinguen dos subdisciplinas: La Bioestratinomía y la 
Fosildiagénesis; dónde la primera se ocupa de las modificaciones ocurridas antes del 
enterramiento y la segunda de las modificaciones post-enterramiento. Ambas 
subdisciplinas son consideradas en dos sentidos diferentes en su campo de aplicación. En 
el primero, se considera un tipo de proceso o ambiente de fosilización, mientras que en el 
segundo es considerado como una fase o etapa de fosilización. 
El límite del campo de aplicación de cada una de estas subdisciplinas no estuvo bien 
definido desde un principio y no es hasta el 2002, con el trabajo de Fernández-López y 
Fernández-Jalvo, que se analizan los diversos significados de los términos utilizados para 
describir las subdisciplinas de la Tafonomía (Figura I. 1) y se determina el límite más 
adecuado, con el fin de resolver la ambigüedad existente. 
En esta tesis se presentarán estudios acerca de las modificaciones ocurridas en la etapa pre-
enterramiento. Así, como fase o etapa de la fosilización, consideramos a la Bioestratinomía 
como la disciplina que se ocupa el estudio de los procesos ocurridos y las modificaciones 
experimentadas por los restos o señales en el intervalo de tiempo/fase comprendido entre 
su producción y su entierro inicial. Como un tipo de proceso o ambiente de fosilización, las 
modificaciones bioestratinómicas incluyen procesos físicos, mecánicos o sedimentarios, 
tales como la biodegradación, desarticulación, abrasión, transporte, dispersión, 
clasificación y resedimentación (Lawrence, 1968; Fernández-López, 1986, 1999, 2000; 
Fernández-López y Fernández-Jalvo, 2002). 
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Figura I. 1. Diferentes sistemas de clasificación y límites establecidos por distintos autores 
para interpretar el proceso de fosilización. Tomado de Fernández-López y Fernández-Jalvo 
(2002). 
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2. Consideraciones tafonómicas básicas 
 
En la naturaleza la materia es limitada, por lo que lo normal es que la materia orgánica se 
disocie en sus compuestos elementales (nitrógeno, carbono, calcio, fósforo etc) de modo 
que estos se “reciclen” a través de los procesos naturales que dan lugar a los ciclos 
biogeoquímicos del carbono, nitrógeno, calcio, etc. Pese a esto sabemos que este proceso 
no siempre ocurre dado que existen agentes que entran en “conflicto” con el proceso normal 
bloqueándolo, ralentizándolo o creando barreras entre los procesos y los elementos 
susceptibles de ser afectados, favoreciendo con ello la conservación. Existen, por ejemplo, 
agentes que bloquean los procesos físicos y químicos que dan lugar a la descomposición, 
que constituye uno de los mecanismos más importantes en los ecosistemas, ya que de este 
proceso se desprende el reciclado de los nutrientes, devolviéndolos al suelo (Abel y Melillo, 
1991; Aerts, 1997). 
 
Llevada esta información al campo de la Tafonomía, sabemos que los elementos 
producidos por entidades biológicas del pasado pueden ser destruidos o no. De no ser 
destruidos, estos experimentarán modificaciones en su composición, estructura y/o 
ubicación espacio-temporal antes de ser registrado en los materiales de la litósfera. Por ello, 
nace la necesidad de definir cada uno de estos tipos de entidades y los mecanismos de 
alteración por los cuales éstos han sido modificados. El esfuerzo de conceptualización de 
la Tafonomía como ciencia dotada de su propia lógica interna y de la creación de una 
terminología propia, separar de los términos biológicos, se deben a los trabajos de Sixto 
Fernández-López, por lo que haremos un resumen de los conceptos básicos en los que se 
ha fundamentado esta tesis, siguiendo a este autor.  
 
 
Entidades tafonómicas 
Como ya se ha mencionado, los fósiles no son entidades biológicas del pasado que han 
experimentado un cambio de estado, ni poseen necesariamente naturaleza orgánica. Así, 
utilizamos el término entidad tafonómica y/o entidad conservada, como “cualquier 
evidencia de una entidad biológica del pasado” (Fernández-López, 2000) que está 
determinada no sólo por sus propiedades originales, sino también por su ambiente 
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(Fernández-López, 1984, 1986). Entre las entidades tafonómicas podemos distinguir: 
entidades producidas, entidades registradas y entidades obtenidas. 
Las entidades paleobiológicas dan origen a las entidades producidas (restos o señales) a 
través de la producción biogénica. Estas, y no las entidades paleobiológicas, son las 
entidades tafonómicas que se encuentran en la fase inicial del proceso de fosilización y 
alteración tafonómica y pueden llegar a ser destruidas. Si el proceso de fosilización ha 
propiciado su registro en la litósfera, obtendremos entonces una entidad registrada. Esta, 
constituye la evidencia observable (observada o no) de las entidades paleobiológica y del 
proceso de alteración tafonómicas. Las entidades obtenidas, en cambio, son las entidades 
registradas que hemos evidenciado u observado, en otras palabras, los fósiles a los que 
hemos tenido acceso (Fernández-López, 1981, 1988, 1991 a, b, 1999, 2000).  
La producción biogénica es el término para describir el proceso por el cual las entidades 
paleobiológicas han dado origen a entidades tafonómicas. Sin embargo, las entidades 
tafonómicas, también pueden generar nuevas entidades tafonómicas. A este proceso se le 
ha denominado producción tafogénica (Fernández-López, 1991a).  
 
La entidad tafonómica elemental corresponde al elemento tafonómico o elemento 
conservado y constituye la entidad de mínima complejidad o categoría en la jerarquía 
tafonómica (Fernández-López, 1986). Una de las entidades de nivel superior de 
organización más estudiadas, son las asociaciones conservadas. El término asociación aquí 
empleado, se refiere a "un grupo de fósiles que se encuentra en el mismo nivel 
estratigráfico, a menudo con una connotación también de extensión geográfica localizada" 
(Bates y Jackson, 1987). Así, una asociación conservada, es un grupo de elementos, de uno 
o más taxones, que interactúan entre si e influyen o están influenciados por su medio 
externo, por lo que la asociación conservada más su medio externo constituyen un 
Tafosistema (Fernández-López, 1984). 
La asociación conservada, además de describirse por la presencia de una composición 
taxonómica concreta, se caracteriza por tener unas determinadas propiedades estructurales, 
tales como tamaño, densidad, diversidad, distribución geográfica y estructura temporal.  
 
Factores de conservación 
Los elementos que componen cualquier asociación conservada tendrán mayor o menor 
durabilidad que otro ante diferentes ambientes. Sin embargo, la conservación de un fósil 
Tafonomía: definición y conceptos básicos          a 
 
29 
 
está determinada por varios factores y no es sólo por las propiedades intrínsecas de los 
elementos. Así, un elemento tafonómico debe ser interpretado teniendo en cuenta: 1) 
factores paleobiológicos o las propiedades intrínsecas de la entidad biológica que dio origen 
al elemento tafonómico. 2) las condiciones en que se produjo el elemento tafonómico o 
factores de producción. 3) todos los factores relacionados con el medio externo y que no 
guardan relación con los dos primeros. Estos son los factores tafonómicos, que 
corresponden a cualquier componente del ambiente externo capaz de actuar directamente 
sobre las entidades tafonómicas, elementales o supra-elementales. 
Así, aunque las propiedades físicas de los elementos son un factor que interviene en el 
proceso de fosilización, serán los factores tafonómicos los que determinen la composición 
y estructura de los fósiles desde su producción hasta su estado actual y, por lo mismo, son 
los causantes del incremento la información tafonómica (Fig. I. 2) (Fernández-López, 1986, 
1995, 2000). 
 
 
Figura I. 2. Modelo de fosilización entendida desde el planteamiento sistemista y 
evolucionista. La fosilización es un proceso que no implica pérdida o disminución de la 
información paleobiológica y es capaz de incrementar la información tafonómica, ya que 
los factores tafonómicos no son necesariamente destructivos. Desde este punto de vista, la 
fosilización es un proceso no-paleobiológico y el registro fósil ha sido producido por 
entidades paleobiológicas o bien por otras entidades tafonómicas preexistentes. Así, el 
registro fósil está construido por las entidades conservadas que han tenido mayor eficiencia 
durante la alteración tafonómica (Fernández-López, 2000).  
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3. Alteraciones tafonómicas bioestratinómicas  
 
Durante la fosilización, los elementos conservados reaccionan a su entorno, tanto a los 
factores físicos, químicos y biológicos del entorno local, como a las interacciones con otros 
elementos conservados. A causa de esto, se transforman, adquieren nuevos estados de 
conservación y se ajustan a las nuevas condiciones del medio, o bien, se destruyen cuando 
estas condiciones exceden su límite de tolerancia (Fernández-López, 1995). Así, la 
alteración tafonómica es el proceso de interacción de las entidades tafonómicas con el 
ambiente externo cuyo resultado es el cambio o la modificación y no necesariamente la 
destrucción o deterioro los elementos de menor durabilidad (Fernández-López, 1984; 
Skelton, 1993: 574).  
A partir del análisis tafonómico de las modificaciones encontradas en los fósiles es posible 
interpretar cuáles fueron las alteraciones tafonómicas sufridas y los mecanismos que 
pudieron haber dado lugar a esas alteraciones. Dado el enfoque de esta tesis, se expondrán 
a continuación un resumen de las alteraciones tafonómicas que tienen lugar en la fase 
bioestratinómica y que comúnmente afectan a las asociaciones de micromamíferos, dado 
el enfoque de esta tesis. 
 
 
3.1. Descomposición de la materia orgánica  
La descomposición de sustancias orgánicas por la acción de organismos vivos es el proceso 
más común en los sistemas biológicos y la actividad de diversos organismos puede actuar 
como agente alterativo. Sin embargo, son los microorganismos e insectos detritívoros o 
saprófagos y la depredación/carroñeo los agentes más importantes durante las primeras 
etapas de alteración tafonómica. 
 
Dentro de los microorganismos, los principales descomponedores son hongos 
microscópicos, algas, protozoos, nematodos y bacterias. La actividad y abundancia 
microbiana está condicionada por las características del ambiente externo, como la 
temperatura, la humedad, el pH o la disponibilidad de oxígenos (Mueller, 1975; Child, 
1995a). Algunos de estos microorganismos tienen la capacidad de modificar su 
metabolismo ante este último componente, realizando la descomposición en ausencia de 
oxígeno, en lo que se conoce como descomposición anaerobia.  
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Los suelos son considerados los ambientes más diversos desde el punto de vista microbiano 
en la Tierra, sin embargo, en el contexto tafonómico la propia flora intestinal también debe 
tenerse en cuenta, dado que contribuye a la descomposición de la materia orgánica de los 
cadáveres durante la producción biogénica (Bell et al., 1996). También los parásitos o 
simbiontes pueden acelerar la descomposición de la materia orgánica de sus huéspedes.  
La descomposición aerobia y anaerobia pueden presentarse de forma sucesiva, según se 
encuentre en la etapa bioestratinómica o fosildiagenética, ya que antes del enterramiento la 
descomposición suele darse en condiciones oxigenadas, pero una vez hayan sido enterrados 
los restos, la falta o nula disponibilidad de oxígeno propicia la descomposición anaerobia. 
No obstante, ambas formas de descomposición pueden presentarse de forma simultánea 
durante la etapa bioestratinómica, pues en el interior de los cadáveres habrá un ambiente 
carente de oxígeno, presentando descomposición anaerobia, al tiempo que las partes 
expuestas están descomponiéndose aeróbicamente. 
 
Es importante destacar que los productos resultantes de la descomposición microbiana, 
como el anhídrido carbónico y sulfhídrico, bicarbonato, amoniaco y aminas, también 
condicionan el pH y Eh del ambiente externo. Por ello, también pueden intervenir como 
agentes de alteración de otros restos, pues provocan cambios químicos en el sedimento o 
en el ambiente (Child, 1995a; Piepenbrink, 1989;). Así, es posible que ocurra la 
modificación en disponibilidad de oxígeno, aumento o disminución del pH, propiciando la 
precipitación de ciertos minerales (Barner, 1968; Piper y Codespoti, 1975; Froelich et al., 
1988; Ingall et al., 1993). También ciertos ácidos liberados y sustancias producidas por la 
descomposición, como los taninos y ácidos fenólicos, tienen un efecto curtiente en los 
tejidos blandos, inhibiendo la autolisis enzimática y la acción microbiana. Otras como la 
cadaverina y los ácidos húmicos, o la propia alteración del pH del medio por ácidos 
orgánicos, pueden actuar como toxinas o tener un efecto antibiótico afectando a los 
microorganismos descomponedores como las bacterias (Benoit y Starkey 1968; Ladd y 
Butler 1969; Voigt 1988; Goodwin y Zeikus 1987; Butterfield 1990). 
La descomposición por microorganismos puede verse retardada o acelerada por la 
intervención de diversos factores, tanto endógenos como ambientales, que aminoran o 
inhiben los procesos de biodegradación. Actualmente conocemos bien algunos tipos de 
conservación excepcional de la materia orgánica entre los cuales se encuentra la 
momificación, la saponificación o las inclusiones en ámbar, por ejemplo. En la 
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momificación los restos orgánicos pueden permanecen conservados tanto por una 
temperatura alta constante y baja humedad relativa, como a causada de las baja 
temperaturas constantes, como en el permafrost de Alaska o Siberia (Guthrie, 1990; 
Goodman et al., 1979; Moll et al., 2001). Otros ejemplos de restos momificados son los 
encontrados en los yacimientos de Rancho La Brea (California) y Pampa La Brea (Talara, 
Perú) conservados en asfalto (Stock, 1929; Howard, 1930; Lemon y Churcher, 1961; 
Seymour, 2010).  
 
Los vertebrados (mamíferos, reptiles, aves etc.) poseen un aparato digestivo que modifica 
el alimento ingerido para facilitar la absorción de los nutrientes en el intestino. Para ello, 
se combinan procesos mecánicos (masticación, deglución, motilidad intestinal, etc.) y 
químicos (ácidos y enzimáticos) que rompen las moléculas orgánicas complejas en 
moléculas fácilmente asimilables por el organismo. Estos procesos tienen lugar en 
diferentes fases y en distintas zonas del aparato digestivo. Por esto, su estudio como proceso 
tafonómico es complejo y una serie de mecanismos de alteración tafonómica 
(biodegradación, disolución, desarticulación, distorsión, etc.) deben ser investigados para 
la interpretación de su acción, dado que más de un proceso tafonómico (descomposición 
aerobia y/o anaerobia, suelos ácidos, etc.) puede dar origen a modificaciones observadas 
en los fósiles que han sido originados por depredación. 
 
Como ya se ha mencionado anteriormente, en el proceso químico de la digestión, se 
produce la transformación de las moléculas orgánicas complejas, en moléculas más 
sencillas para que sean fácilmente absorbibles por el intestino. Las reacciones químicas 
más importantes en la digestión son las de hidrólisis, favorecidas por enzimas presentes en 
los jugos digestivos. Así, los hidratos de carbono se convierten en monosacáridos como la 
glucosa, las grasas se rompen en ácidos grasos y glicerina, y las proteínas se transforman 
en aminoácidos. Sin embargo, no todos los restos son digeridos con igual facilidad, por lo 
que los desechos regurgitados o excretados por animales suelen presentar restos orgánicos, 
sobre todo, si las presas ingeridas corresponden a artrópodos, pequeños mamíferos o aves 
cuyas partes anatómicas pueden ser ingeridas completas. Estos restos orgánicos se 
encontrarán parcialmente descompuestos, por lo que, la depredación también puede ser 
tratada como agente tafonómico. 
  
Tafonomía: definición y conceptos básicos          a 
 
33 
 
Los restos orgánicos encontrados en los desechos de los animales corresponderán a los de 
mayor estabilidad frente a la descomposición (queratina, quitina, lignina, exina etc.), como 
plumas, pelos, huesos, élitros y polen. Sin embargo, en la depredación, la descomposición 
de los componentes orgánicos también estará condicionada por el modo de ingestión del 
depredador. Las egagrópilas regurgitadas por aves rapaces, por ejemplo, contienen los 
restos orgánicos que no han sido digeridos en la primera porción del aparato digestivo, dado 
que estas presentan una digestión incompleta. Éstas, pueden ingerir las presas o sus partes 
anatómicas completas, mientras que los carnívoros y herbívoros mastican múltiples veces 
los restos antes de ingerirlos, fragmentándolos y aumentando su superficie relativa de 
exposición, lo que favorece a los procesos de biodegradación y disolución. 
 
La descomposición no biológica de la materia orgánica y de carácter netamente ambiental, 
también ha sido estudiada. Por ejemplo, los suelos con pH alcalinos y los rayos UV también 
han sido considerados como un agente de alteración tafonómica que produce 
descomposición de la materia orgánica, específicamente descomponiendo el colágeno de 
los elementos óseos produciendo modificaciones como la exfoliación (pérdida de tejido 
superficial), agrietamiento (hendiduras en la superficie ósea sin pérdida aparente de tejido) 
y la descamación (desprendimiento de pequeños fragmentos o “escamas”, en la capa más 
externa del hueso) (Behrensmeyer, 1978; Bromage, 1985; Tuross et al., 1989a; Berry et al., 
1989; Andrews, 1990; Child, 1995a; Collins, 1995; Collins et al., 1995, 2002; Fernández-
Jalvo et al., 2002; Trueman y Martill, 2002).  
La hidrólisis no biológica del colágeno puede ocurrir, catalizada por iones de hidrógeno e 
hidroxilos (Collins et al, 1995) presentes en el ambiente, pero este proceso es mucho más 
lento que la hidrólisis de colágeno mediada por enzimas. El colágeno mineralizado (óseo) 
posee mayor resistencia y es más estable que el colágeno no mineralizado (Lees, 1989; 
Child, 1995a; Trueman y Martill, 2002; Landis y Jacket, 2013). En el hueso seco, las 
moléculas pequeñas como el agua pueden penetrar en los espacios intercristalinos del 
colágeno mineralizado (Child, 1995a). Sin embargo, estos espacios son demasiado 
pequeños para permitir el paso de moléculas más grandes (como por ejemplo, las enzimas 
excretadas por los microorganismos) y para que el colágeno esté disponible (Lees, 1989; 
Landis y Jacket, 2013). Por esto, la disolución de la fracción mineral sería un requisito 
previo para que la biodegradación ocurra (Collins et al., 1995). Los cristales de apatita ósea 
y las fibras de colágeno gozan así de un estado de protección mutua, proporcionando una 
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mayor estabilidad a ambos componentes (Trueman y Martill, 2002;). Sin embargo, el 
colágeno es particularmente sensible a la hidrólisis alcalina (Berry et al., 1989; Andrews, 
1990; Fernández-Jalvo et al., 1998, 1992, 2002; Fernández-Jalvo, 1992, 1995; Trueman y 
Martill, 2002), por lo que, en ambientes carentes de microorganismos descomponedores, 
puede producirse deterioro del colágeno bajo ciertas condiciones, como en ambientes 
kársticos o suelos volcánicos básicos, por ejemplo, provocando descamación en la 
superficie de los huesos y agrietamiento en el mosaico en la dentina y las raíces de los 
dientes. El esmalte en cambio, no presenta modificaciones observables, dado que este no 
posee colágeno en su composición.  
 
Varios autores han expuesto huesos de mamíferos a la intemperie para describir su estado 
frente al paso del tiempo (Voorhier, 1969; Dodson, 1973; Behrensmeyer, 1975, 1978; 
Andrews, 1990; Tappen, 1994; Andrews y Whybrow, 2005). Algunos de estos autores 
atribuyen las modificaciones observadas en los elementos tafonómicos a causas 
ambientales, abarcando agentes físicos y químicos que operan tanto en la superficie como 
dentro del suelo (Behrensmeyer, 1978:153), mientras que para otros, las causas 
comprenden únicamente a los agentes físicos como los rayos ultravioleta, el viento, la lluvia 
y los cambios de temperatura, que actúan mientras los elementos conservados se encuentran 
en la fase bioestratinómica de la fosilización (Andrews, 1990:10; Andrews y Whybrow, 
2005).  
Behrensmeyer (1978) dentro de sus observaciones describe modificaciones como la 
pérdida de material orgánica y la destrucción de la matriz orgánica (específicamente 
perdida de colágeno, Trueman et al., 2004). Cómo ya hemos mencionado, en la naturaleza, 
la descomposición de la materia orgánica durante la fase bioestratinómica se lleva a cabo 
mayoritariamente por organismos. Por ello, en primera instancia, al realizar el análisis 
tafonómico de los elementos tendríamos que demonstrar o refutar, a través de la evidencia, 
que las modificaciones encontradas responden a la destrucción de materia orgánica por 
factores ambientales bioestratinómicos, como la radiación ultravioleta. Esto ya había sido 
sugerido en los años 80 por Bromage (1985) y Tuross et al. (1989a), que apuntan a los 
rayos UV como responsables de descomponer las fibras de colágeno de la superficie ósea 
de los elementos producidos. Las condiciones en ambientes áridos y semiáridos, en general, 
son desfavorables para el crecimiento microbiano masivo, (Vega Ávila et al., 2010; 
Mamilov y Dilly,, 2002;) y estos se encuentran mayoritariamente asociados a parches de 
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vegetación, por lo que la mayor parte del suelo descubierto es carente en microorganismos 
descomponedores (Schlesinger & Pilmanis 1998; González-Polo & Austin 2009). Éstos 
podrían constituir ambientes donde podría ocurrir la descomposición de la materia orgánica 
atribuible a los rayos ultravioleta. Un ejemplo de esto es el caso de los estudios de las 
modificaciones en una carcasa actual de camello después de 10 años de exposición en el 
desierto, cerca de Abu Dhabi (Emiratos Árabes Unidos) realizados por Andrews y 
Whybrow (2005). Estos autores observaron el efecto desigual del deterioro en costillas que 
se encontraban parcialmente enterradas en la arena durante varios años. La arena habría 
protegido la porción enterrada de la costilla de la exposición directa al sol, pero no de los 
cambios de temperatura y humedad. Así, estos autores proponen que la exposición a los 
rayos UV es lo que produce las modificaciones reportadas por Behrensmeyer (1978), como 
el agrietamiento y la exfoliación. Sin embargo, Andrews (1990), también observó el mismo 
tipo modificación en la superficie ósea expuesta a la intemperie, donde los huesos habían 
estado protegidos de la radiación ultravioleta por la vegetación o enterrados en suelos 
biológicamente activos. Así, tanto el agrietamiento, la exfoliación y la descamación, 
ocasionados por pérdida o descomposición del colágeno, parecen ser modificaciones 
producidas por diversos agentes y/o procesos tafonómicos, por lo que distinguir entre las 
modificaciones provocadas por los rayos UV, de las ocasionadas por otros procesos no es 
sencillo. 
 
 
3.2. Degradación de la materia inorgánica  
Los fenómenos de disgregación o desintegración de los componentes microestructurales de 
los elementos conservados pueden ser llevada a cabo por una serie de agentes tafonómicos 
y mecanismos de alteración tafonómica diferentes, que deben ser estudiados para explicar 
las causas de las modificaciones que observamos en los elementos tafonómicos obtenidos. 
Los componentes minerales, primarios, más frecuentes en los restos esqueléticos de los 
organismos son la calcita, el aragonito, el apatito y el ópalo. El fosfato cálcico, en forma de 
apatito, es uno de los componentes del esqueleto osificado de los vertebrados (Fernández-
López, 2000). El desgaste erosivo, la disolución, la eliminación y la corrosión 
bioestratinómica de los restos mineralizados y los tejidos más resistentes, puede ser llevada 
a cabo por la acción de varios agentes tafonómicos. Los organismos, ya sea por medios 
mecánicos y/o por la actuación de ácidos orgánicos u otros productos de su metabolismo 
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son capaces de producir una serie de modificaciones. Los herbívoros y carnívoros, sobre 
todo carroñeros, pueden producir arañazos, estrías, rasguños, muescas y cortaduras por la 
acción de roer, morder o masticar los elementos conservados. Los herbívoros como los 
venados, los antílopes, las ovejas y las vacas, mastican huesos para ingerir minerales que 
son deficientes en su dieta (Sutcliffe, 1973; Brothwell, 1976). Los roedores también pueden 
roer los huesos para el mismo fin, (Laudet y Fosse, 2001), sin embargo, también pueden 
realizar esta acción para desgastar sus incisivos de crecimiento continuo (Brain, 1981). Esta 
acción produce múltiples estrías paralelas, que coinciden con el ancho de los incisivos que 
permite su identificación (Tong et al., 2008), e inclusive la pérdida de fracciones de los 
elementos tafonómicos, como las diáfisis de los huesos largos, por ejemplo (Maguire et al. 
1980; Andrews 1990; Andrews y Amour Chelu, 1998; Laudet y Fosse 2001).  
También los restos regurgitados o excretados por mamíferos carnívoros y aves rapaces, 
suelen presentar evidencias de corrosión química y pérdida de componentes inorgánicos, a 
causa de la digestión dado que los ácidos gástricos atacan el esmalte y la porción mineral 
de los huesos y la dentina (Andrews, 1990; Denys et al., 1995; Fernández-Jalvo et al., 2014, 
2016; Fernández-Jalvo y Andrews, 2016).   
La destrucción de partes blandas por acción de insectos puede afectar físicamente a los 
tejidos mineralizados después de varios meses de su actividad (Ellison 1990; Haskell et al., 
1997). Los microorganismos que viven en el suelo también pueden descomponer el tejido 
óseo mediante la desmineralización general o la destrucción focal. Los algas, hongos y 
líquenes, son muy abundantes en la naturaleza y su acción suele tener efectos en la 
degradación de la estructura del tejido óseo (Piepenbrink, 1989; Fernández-Jalvo, 1992; 
Fernández-Jalvo et al. 2002; Fernández-Jalvo y Andrews, 2016). La actividad metabólica 
de los líquenes, al igual que en las rocas, puede producir cambios químicos en el hueso 
colonizado (Barker y Banfield, 1996; Fernández-Jalvo y Andrews, 2016). Las algas, 
pueden actuar en ambientes subaéreos y subacuáticos, sin embargo, los hongos además 
pueden actuar a la intemperie. Éstos con capaces de segregar sustancias para disolver la 
matriz mineral del hueso (Hackett, 1981; Piepenbrink, 1989; Grupe y Dreses Werringloer, 
1993; Hawksworth y Wiltshire, 2011), Las modificaciones observadas por estos 
microorganismos son corrosión, hoyos, perforaciones y marcas de disolución. En el caso 
de algunas especies de hongos, se han observado delgados túneles concéntricos de unas 
8µm de diámetro, (Armor-Chelu y Andrews 1996, ver Fig. 11.16 para los túneles y Fig. 
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11.17 para las hifas fúngicas), sin embargo, la acción fúngica todavía es difícil de identificar 
(Fernández-Jalvo y Andrews, 2016). 
 
En los diferentes ambientes continentales, el mineral óseo se puede descomponer por 
cambios químicos, tanto por sustitución iónica como por procesos de corrosión y disolución 
(Piepenbrink, 1989; Lyman, 1994a; Fernández-Jalvo et al., 2002).  
 
Tal y como se mencionó anteriormente, los productos resultantes de la descomposición de 
la materia orgánica por parte de microorganismos condicionan el pH y Eh, provocando 
cambios químicos en el entorno que pueden afectar a los elementos conservados. La 
desintegración gradual de la fracción mineral de los huesos por agentes químicos del suelo 
(corrosión) puede afectar tanto a los restos esqueléticos enterrados, como los que se 
encuentran sobre el sustrato. Los medios extremadamente ácidos alteran en gran medida 
los tejidos más mineralizados como el esmalte (Lyman, 1994a; Armor-Chelu y Andrews 
1996; Fernandez-Jalvo et al., 2014). Sin embargo, en contacto con sedimentos de pH 4 los 
huesos ya presentan modificación por corrosión (Andrews, 1990) y en las turberas, por 
ejemplo, los componentes fosfáticos suelen disolverse y dan lugar a restos más frágiles o 
flexibles (Fernández-López, 2000).  
 
Los elementos conservados también pueden modificarse a causa de la recristalización 
isomórfica o heteromórfica, por un cristal de mayor tamaño, como por ejemplo, la 
formación de brushita luego de la disolución de la hidroxiapatito, en medios ácidos 
(Herrmann y Newesely, 1982; Piepenbrink, 1989; Child, 1995b). Los cristales laminares 
de brushita son sustancialmente más grandes que los de hidroxiapatita, por lo que ocurre la 
modificación microestructural e incluso de la morfología de los elementos conservados, 
que conduce al agrietamiento de los tejidos óseos y la disociación de las estructuras óseas 
como las osteonas. Estas condiciones ácidas, ocurren con frecuencia durante la putrefacción 
de los cadáveres, por lo que la recristalización por la formación de brushita puede ocurrir 
con frecuencia en una etapa temprana de la descomposición. Además, la brushita es soluble 
en agua, por lo que los elementos conservados que presenten esta alteración tafonómica, 
pueden sufrir su descomposición progresiva una vez enterrados (Piepenbrink, 1989). 
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Otros procesos como la hidrólisis química y la pérdida de sustancias solubles (lixiviación), 
también degradan los restos esqueléticos produciendo la disgregación de sus componentes 
microestructurales (maceración natural). Estos suelen ser taxonómicamente 
indeterminables una vez disgregados (fibras, esférulas, escamas y gránulos), pero pueden 
actuar como partículas sedimentarias de igual composición mineralógica que los restos 
esqueléticos a partir de los cuales han sido generados, y pueden influir como agentes 
tafonómicos reguladores de los procesos de fosilización (Fernández-López, 1999; Andrews 
y Whybrow, 2005). 
 
3.3. Abrasión de los elementos tafonómicos 
La abrasión es la acción erosiva (fricción) de materiales sólidos ejercida sobre la superficie 
de los elementos conservados que resulta en la pérdida de materiales superficiales. Suele 
ser debida al impacto que ejercen sobre ellos las partículas transportadas por el agua o el 
viento, aunque también podemos encontrar erosión ocasionada por el hielo, por ejemplo. 
Esta acción erosiva puede darse también por el rozamiento entre los propios elementos 
conservados que son removidos. Por esto el principal agente por los cuales se produce la 
abrasión de los elementos conservados es la corriente, ya sea hidráulica o eólica, 
unidireccional u oscilatorias, que produce abrasión a través del transporte de partículas o 
de los propios elementos conservados. 
Las modificaciones observables en la superficie externa de los elementos conservados, a 
causa de la abrasión puede ser, redondeamiento, superficie pulida, relieves positivos 
desgastados y/u obliterados), o bien desgaste de una porción de su superficie, adquiriendo 
una faceta de desgaste (Müller, 1979; Fernández-Jalvo and Andrews 1992; Fernández-
López, 1999; Fernández-Jalvo et al., 2014; Fernández-Jalvo and Andrews, 2016). Sin 
embargo, el análisis de estas modificaciones tiene que ser efectuado con cautela, para no 
incurrir en errores de interpretación, dado que el redondeo y el pulido son modificaciones 
que pueden ser producidas más de un proceso o agente tafonómico. Así, a pesar del hecho 
de que la digestión y la abrasión tienen orígenes diferentes e implican distintos agentes y 
procesos (químicos y físicos respectivamente), las modificaciones (redondeo y pulido) 
producidos pueden ser difíciles de distinguir (Fernández-Jalvo et al., 2014; Fernández-
Jalvo y Andrews, 2016). 
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Los efectos de la abrasión varían según diferentes factores, como el tipo de sedimento, 
donde las partículas más finas y angulosas producen pulido (la acción del viento 
transportando arena fina) y redondeo (acción del limo con arcilla o la grava transportados 
por el agua) más rápidamente (Shipman y Rose, 1988; Andrews 1990; Fernández-Jalvo y 
Andrews, 2003, 2016). Además de los factores extrínsecos, también son importantes las 
propiedades estructurales y el comportamiento de los elementos conservados. Varios 
experimentos han demostrado que el efecto de la abrasión será diferente según el estado 
del elemento óseo (fresco, seco, degradado) o si se trata de un fósil (Martill, 1990; 
Behrensmeyer, 1991; Fernández-Jalvo y Andrews 2003). También, los elementos 
conservados con microestructura de grano más fino y más compacta son más resistentes a 
la abrasión en comparación con microestructura de grano grueso y alta porosidad 
(Fernández-Lopez, 1999). Otros factores como el patrón de agrupamiento de los elementos 
conservados, que también pueden condicionar los resultados de la abrasión. Esto tiene 
relación con la energía del medio y la forma de los elementos conservados, que condicionan 
su comportamiento, donde los elementos esféricos son más resistentes a la abrasión que los 
discoidales (Fernández-López, 1999), aunque tienen menos probabilidad de permanecer 
protegidos por agrupamiento, mientras que los discoidales o cónicos pueden producir 
agrupamiento imbricado o en punta de flecha, quedando alguno de los elementos protegidos 
de los efectos de la abrasión. Así, para el análisis tafonómico de la abrasión hay que tomar 
una serie de consideraciones y realizar un estudio acabado, dado que, tanto el medio como 
el elemento condicionan los efectos del proceso de abrasión. Por ejemplo, las arenas finas 
producen mayor abrasión en huesos frescos que en los huesos secos (Fernández-Jalvo et 
al., 2014). 
 
 
3.4. Distorsión de los elementos tafonómicos 
La distorsión tafonómica corresponde a cualquier cambio en la forma, tamaño, estructura 
y/o textura de un elemento tafonómicos, debido al esfuerzo mecánico (Fernández-López, 
1999). Las modificaciones más comunes a causa de la distorsión son las grietas, fisuras, 
rasguños y las fracturas. Durante la fase bioestratinómica, estas modificaciones son 
producidas mayoritariamente por agentes biológicos, pudiendo ocurrir por acciones como 
la depredación, el carroñeo y el tránsito de los animales sobre elementos conservados que 
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se encuentran sobre el sedimento. Así, en los fósiles es relativamente común observar 
rasguños, estrías, fisuras y fracturas como efecto del pisoteo, mordeduras o masticación. 
 
Varios organismos generan distorsiones características en los huesos, como las hienas que 
rompen e ingieren fragmentos de huesos, los grandes felinos muerden las epífisis de los 
huesos largos produciendo perforaciones, fisuras y hendiduras de variado grosor y 
profundidad (Brain, 1981; Cruz-Uribe, 1991; Lyman, 1994a; Domínguez-Rodrigo, 1995; 
Borrero et al., 2005), las aves rapaces diurnas desgarran sus presas rompiendo huesos 
(Andrews, 1990; Montalvo y Tallade, 2009) o los seres humanos que descarnan la presa 
con diferentes tipos de herramientas de piedra (Shipman y Rose 1984). 
Puede ser difícil de distinguir el agente tafonómico a partir de las modificaciones. El 
pisoteo, por ejemplo, es uno de los principales agentes de modificación de los elementos 
conservados en ambiente continentales, produciendo estrías, fracturación y fragmentación, 
en función de la litología del sedimento. Sin embargo, la distorsión se produce por la 
fricción de los huesos contra los sedimentos, por lo que las modificaciones generadas por 
pisoteo pueden confundirse con marcas de corte de herramientas de piedra (Shipman y 
Rose 1984; Andrews y Cook 1985). Se han realizado varios experimentos, obteniéndose 
así los criterios para distinguir ambas modificaciones, donde las marcas por pisoteo son 
generalmente menos profundas, más cortas y mucho más abundantes, con una distribución 
en haces que aleatoriamente afectan la superficie del elemento conservado, con poca o 
ninguna relación con áreas de tendón o unión muscular (Behrensmeyer et al., 1986; Olsen 
y Shipman, 1988; Lyman, 1994a; Fiorillo, 1989; Domínguez-Rodrigo et al. 2009; 
Fernández-Jalvo y Andrews, 2016).  
Otros procesos como el transporte y los cambios de parámetros ambientales, como la 
temperatura y humedad relativa, pueden intervenir o causar distorsiones bioestratinómicas. 
Los rasguños y la fracturación de los elementos pueden darse por el choque o impacto con 
partículas y/u otros elementos tafonómicos desplazados por el agua o el viento (Andrews, 
1990). En este caso, no solo la energía del medio tendrá influencia sobre la probabilidad, 
el tipo y la intensidad de las modificaciones, si no que la forma, el tamaño y la estructura 
de los elementos también influirán, por ejemplo, en la probabilidad y el grado de 
fracturación (Behrensmeyer, 1975). Los elementos de microestructura más densa, 
compacta o de grano más fino suelen tener mayor durabilidad frente a la fracturación 
(Fernández-López, 1999). Los cambios de temperatura y humedad producen 
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modificaciones como el agrietamiento y fracturación en la superficie externa de los restos 
óseos. Cómo ya se comentó en el apartado anterior (3.1. Descomposición de la materia 
orgánica) el patrón de agrietamiento y el tipo de fractura despenderán de factores 
relacionados al estado de los elementos conservados, y el porcentaje de materia orgánica 
que contiene, dado que los huesos frescos muestran un tipo de fractura (espiral) que difiere 
de los patrones de fracturación de los huesos deteriorados, que han perdido materia 
orgánica o que han sido mineralizados. Sin embargo, las fluctuaciones bruscas de 
temperatura y humedad propician la contracción/expansión de los diferentes tipos de tejidos 
que componen los huesos. A altas temperaturas pueden aparecer fracturas perpendiculares 
a la alineación preferente de las fibras de colágeno en el tejido, debido a la retracción de 
las fibras de colágeno (Fernández-López, 1999). También en huesos saturados de agua o 
expuesto a ambientes con alta humedad, puede producir la aparición de grietas por el secado 
rápido de los elementos, ya sea por cambio de humedad relativa, por evaporación por 
aumento de las temperaturas o ambas. 
 
 
3.5. Desplazamiento de los elementos tafonómicos 
Inmediatamente después de su producción, biogénica o tafogénica, los elementos 
tafonómicos pueden desplazarse por la energía del medio externo. Cuando estos 
desplazamientos ocurren durante la fase bioestratinómica de la fosilización se le denomina 
necrocinesis (Fernández-López, 1984, 1990). El desplazamiento, llevado a cabo por 
diversos agentes tafonómicos, puede producir una serie de cambios en la disposición de los 
elementos, afectando su ubicación espacial por dispersión o su posición mecánica, 
orientación e inclinación por reorientación. Además, también afecta a las asociaciones 
conservadas, pudiendo cambiar su patrón de agrupamiento y su composición y estructura 
por desarticulación, dispersión o reagrupamiento de los elementos que la componen. 
En los ambientes continentales, subaéreos y subacuáticos, es muy común que ocurran 
desplazamientos verticales hasta que los elementos alcanzan una posición de equilibrio. 
Los movimientos gravitacionales en superficies topográficas inclinadas organizan los 
restos por peso y forma a lo largo de la pendiente. Sin embargo, en ambiente subacuáticos, 
los elementos, además, pueden desplazamientos ascendentes y descendentes, ya sea por las 
propias características de los elementos (presencia de cavidades, hueso neumatizado, 
presencia de vejiga natatoria) (Wolff, 1973; Korth, 1979; Tintant, 1984; Maeda y Seilacher, 
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1996; Fernández-López, 1997) o por modificaciones tafonómicas, como la descomposición 
o desecación, que les confiere a los elementos conservados nuevas propiedades como la 
flotabilidad positiva (Fernández-López, 1999). 
  
Teniendo en cuenta que la desarticulación de los componentes esqueléticos por 
biodegradación suele ser relativamente rápida, tanto en ambientes subaéreos como 
subacuáticos, la presencia de esqueletos articulados o la presencia de las partes 
desarticuladas en la posición de producción (producción tafogénica), suele ser utilizada 
como un indicador de enterramiento rápido, baja/nula energía del medio y/o anoxia que 
impiden la acción destructiva de los organismos bioturbadores, depredadores y carroñeros. 
Éstos dos últimos pueden producir el desplazamiento de los elementos anatómicos de un 
mismo individuo luego de la producción, dado que son capaces de desarticular partes de 
las presas para desplazarse con ellas y consumirlas en resguardo o bien alimentar a sus crías 
en cubiles (Sutcliffe, 1970; Andrews, 1990; Selvaggio y Wilder, 2000). Así, las 
proporciones de los elementos esqueléticos de los individuos consumidos, estará alterada 
desde la producción por el comportamiento de los depredadores/carroñeros. Además, el 
pisoteo que llevan a cabo muchos vertebrados superiores o la actividad de los organismos 
bioturbadores, también son capaces de desplazar algunos restos que se encuentren 
apoyados sobre el substrato, alterando la disposición espacial de los elementos (Hill, 1979; 
Beherensmeyer, 1975; Fiorillo, 1989; Andrews, 1990; Lyman, 1994a; Andrews y 
Whybrow, 2005).  
La desarticulación y posteriores desplazamientos verticales de los elementos también 
pueden ser causados por agentes ambientales, como la acción gravitatoria o la actuación de 
corrientes, hidráulicas o eólicas, que producen desplazamiento por deslizamiento, 
rodamiento, saltación o suspensión de los elementos conservados. Cuanto menor sea el 
tamaño y densidad de los elementos, antes serán desplazados sobre el substrato. Sin 
embargo, hay que considerar que la forma y las características de cada elemento también 
influenciarán la rapidez con la que estos elementos empiezan el desplazamiento, que puede 
resultar en su dispersión (Wolff, 1973; Dodson, 1973; Behrensmeyer, 1975; Korth, 1979; 
Hanson, 1980; Coard y Dennell, 1995; Cheme-Arriaga et al., 2012; Montalvo et al., 2012).  
La dispersión implica el desplazamiento de los elementos conservados desde una localidad 
hasta otra geográficamente distante, modificando así su ubicación y distribución geográfica 
(Hill 1979; Fernández-López, 1997). La presencia de prominencias y ornamentaciones 
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superficiales pueden actuar como anclas, incrementando la estabilidad mecánica de los 
elementos que están apoyados sobre el substrato. Además, los elementos con formas finas 
y elongadas son más hidro o aerodinámicos y por lo mismo para las corrientes es más 
difíciles iniciar su movimiento evitando o retardándose así la dispersión (Voorhies, 1969; 
Wolff, 1973; Dodson, 1973; Behrensmeyer, 1975; Andrews, 1990; Lyman, 1994a; Terry, 
2004; Arcos et al., 2010; Fernández-López, 1999; Montalvo et al., 2012).  
 
La diversidad de cualquier asociación conservada puede verse disminuida si alguno de sus 
componentes es dispersado a otras áreas (Sutcliffe, 1970; Andrews, 1990). Sin embargo, la 
dispersión puede dar lugar también a la asociación de elementos transportados de distintos 
ambientes, produciendo asociaciones mezcladas, con alto valor de diversidad, inclusive 
más altos que cualquiera de las asociaciones originales (Korth, 1979; Andrews, 1990; 
Fernández-López, 1999). Una asociación es una asociación mezclada si sus elementos 
constituyentes corresponden a dos o más entidades biológicas de ambientes diferentes. Por 
ello es importante detectar las asociaciones mezcladas, para investigar el grado de las 
diferencias ambientales correspondientes a sus elementos (Fernández-López, 1984). 
 
Respecto a la dispersión y el proceso de transporte, los elementos tafonómicos serán 
autóctonos en una localidad, región o cuenca sedimentaria si están en el lugar, región o 
cuenca sedimentaria donde han sido producidos (Fernández-López, 1990). Así, por 
ejemplo, los restos excretados o regurgitados por mamíferos carnívoros y aves rapaces, que 
cazan sus presas en un área distante al área de deposición (reposaderos, nidos o cubiles), 
no son considerados alóctonos.  Serán alóctonos los elementos tafonómicos que han sido 
transportados a otra localidad geográficamente distante u otra región o cuenca sedimentaria 
después de ser producidos (Tintant, 1984). La condición de autóctono/alóctono inferida a 
partir del análisis tafonómico no son útiles como dato paleobiogeográfico o biocronológico, 
ya que como hemos dicho, guarda relación con la producción del elemento tafonómico, y 
no con la distribución de los taxones productores. En esos casos será necesario distinguir 
entre taxones démicos y adémicos, siendo démicos los taxones cuyos fósiles han sido 
registrados en el lugar o área donde vivieron (Fernandez-López, 1990, 1999).  
 
Durante el transporte, los elementos sufrirán una serie de modificaciones, comentadas ya 
en abrasión y distorsión, como fracturas, pulido y redondeamiento, pudiendo sufrir, 
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además, selección y clasificación (Voorhies, 1969; Dodson; 1973; Wolf, 1973; Boaz y 
Behrensmeyer, 1976; Kort, 1979). Éstas serán entonces evidencias claves para detectar 
elementos incorporados, por dispersión, a las asociaciones registradas. Sin embargo, la 
pérdida, el transporte o la destrucción de los elementos tafonómicos que componen una 
asociación, son procesos más difíciles de valorar/interpretar, dado que en ningún caso 
podemos realizar un análisis tafonómico a partir de evidencia negativa. Existen varios 
criterios que pueden ser empleados, como la coexistencia de restos y señales de actividad 
biológica, que pueden confirmar el carácter démico de los organismos productores. Los 
valores altos en la proporción de elementos esqueléticos pares, o la alta representación 
anatómica de elementos de diferente tamaño, que componen el esqueleto de un mismo 
individuo, podrá ser empleado para excluir procesos de selección por transporte. También 
la abundancia de ciertos elementos esqueléticos, puede ser diagnóstico de la intervención 
de la dispersión, dado que algunos elementos suelen dispersarse antes, como vertebras, 
costillas y pelvis, a los que pueden unirse escápulas y falanges (Voorhies, 1969; Wolf, 
1973; Fernández-Jalvo, 1992; Montalvo et al., 2012). 
 
El desplazamiento también puede dar lugar al reagrupamiento, dónde los elementos se 
desplazan, agrupándose u ordenándolos de modo diferente a como fueron producidos 
(Fernández-López, 1997). Los patrones de agrupamiento serán así, indicativos de la 
dinámica de los fluidos y la acción de las corrientes que han actuado durante la necrocinesis. 
Sin embargo, los diferentes patrones de agrupamiento dependerán, sobre todo, de la forma 
de los elementos conservados. Así, los elementos planos y discoidales tienen a agruparse 
de manera imbricada indicando la dirección de la corriente, mientras los alargados, cónicos 
y cilíndricos tienden a rodar, orientando su largo máximo perpendicular a la corriente 
pudiendo agruparse en forma de “T”, o en punta de flecha (Futterer, 1978).  
También los animales son capaces de provocar reagrupamiento con su comportamiento, ya 
sea por su desplazamiento (pisoteo) o actuando como depredadores o carroñeros. Pueden 
desplazar y agrupar partes esqueléticas de presas en lugares concretos como cubiles, nidos 
y cuevas que utilizan para resguardarse o alimentar a sus crías o bien por marcaje de su 
territorio, reagrupando los restos presentes en sus excrementos (Andrews y Evans, 1983; 
Andrews, 1990; Mondini, 2000). Las cuevas y cubiles además pueden servir de abrigo para 
más de un tipo de depredador, contemporánea o estacionalmente (Andrews, 1990; Mondini, 
2000; Toomey, 1994; Marín-Monfort et al., 2016). Las aves rapaces ingieren sus presas y 
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luego se desplazan, expulsando sus restos no digeridos en forma de egagrópilas en sus 
reposaderos o nidos, reagrupando los restos sin destruirlos. Por esta razón se las considera 
uno de los principales responsables de producir grandes concentraciones/asociaciones de 
micromamíferos (Mellett, 1974; Andrews, 1990; Fernández-Jalvo y Andrews, 1992), junto 
con los medios fluviales (Wolff, 1973; Korth, 1979). La fosilización de los elementos 
reagrupados puede dar lugar a asociaciones mezcladas complejas de interpretar, sobre todo 
desde el punto de vista paleoecológico (Andrews, 1990, 2000; Domínguez-Rodrigo, 1994, 
1995; 2001; Selvaggio y Wilder, 2001).  
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4. Tafonomía de micromamíferos 
 
Los micromamíferos comprenden un grupo informal, sin validez taxonómica, que ha sido 
establecido a partir del factor tamaño (Delany, 1974; Boulière, 1975). Así, este grupo 
incluye a mamíferos que no sobrepasan los 5 kg. de peso, como los roedores, liebres, 
conejos, topos, musarañas y murciélagos. Existen, no obstante, dificultades en incluir a 
todos los representantes de los grupos antes mencionados, en especial por los roedores 
sudamericanos de gran tamaño y peso muy superior a los 5 kg. 
El origen de los restos de pequeños mamíferos en el registro fósil comienza a ser de interés 
recién en la segunda mitad del siglo XX, sobre todo a partir de los años 60, cuando 
comienzan a generalizarse las técnicas de lavado-tamizado para la recuperación de los 
restos de microvertebrados fósiles, especialmente en sedimentos continentales.  
La tafonomía de micromamífero creció en interés dado el gran valor interpretativo que 
poseen, pues además de buenos indicadores de la edad de la asociación de la que provienen, 
constituyen una herramienta de gran valor para las interpretaciones paleoambientales 
(Fernández-Jalvo, 1996; Hernández-Fernández, 2001, 2006; Sesé, 2005, 2011; Fernández 
et al., 2009; Reed y Denys, 2011; Gómez Cano et al., 2013, entre otros). Esta utilidad radica 
en características biológicas que combina aspectos como altas necesidades metabólicas, 
movilidad limitada por su pequeño tamaño, alta tasa reproductiva y evolutiva, en su 
mayoría. Así, gran parte de los micromamíferos son altamente sensibles a los cambios 
ambientales, por lo que viven en condiciones climáticas precisas y muchas especies 
muestran rangos de distribución geográfica limitados ocupando un reducido número de 
biotopos. Todo esto hace de sus fósiles una herramienta ventajosa para inferir 
características del clima y la vegetación a partir del Cenozoico (Daams y van der Meulen, 
1984; Sesé, 1991; Currie, 1991; van der Meulen y Daams 1992; Andrews, 1995; Montuire, 
1996; Van Dam y Weltje, 1999; Fernández-Hernández, 2001; Avery, 2001, 2002; 
Hernández-Fernández y Peláez Campomanes, 2005; entre otros).  
 
Los micromamíferos son fuente de alimento de una gran variedad de vertebrados con lo 
que comparten su entorno, sobre todo, rapaces y pequeños carnívoros (Blanco, 1998; 
Palomo et al., 2007; Walker et al., 2007; Napolitano et al., 2008). Los trabajos relacionados 
con el conocimiento del comportamiento y dieta de los depredadores actuales de los 
micromamíferos surgen antes y son numerosos, dado su interés para la Ecología, sobre todo 
Tafonomía: definición y conceptos básicos          a 
 
47 
 
para el conocimiento de la fisiología de los depredadores, aunque también para el 
conocimiento de la lista faunística de diferentes regiones (Reed y Reed, 1928; Southem 
1954; Webster, 1973; Glue y Hammond, 1974; Mayhew, 1977; Morris, 1979; Yalden y 
Warburton 1979; Yalden, 1985; Reinolds y Aebischer, 1991; Love et al., 2000; Gómez, 
2005; Bekker et al., 2014 entre otros).  
Esta información ha sido de gran utilidad también para la investigación tafonómica, dado 
que, a través del análisis de los fósiles, pueden ser interpretadas las entidades 
paleobiológicas que le dieron origen y esta interpretación será más precisa si conocemos a 
dicha entidad histórica y las condiciones de producción.  
Al mismo tiempo, las condiciones de producción pueden ser inferidas, al menos en parte, a 
partir del análisis de las modificaciones que observamos en los fósiles. Basados en esta 
premisa, el actualismo juega un papel importante, ya que muchos trabajos han aportado 
información para poder caracterizar a los depredadores a través de las modificaciones de 
los restos no digeridos o de los atributos de las asociaciones que producen (Denys, 1985; 
Andrews, 1990; Denys et al., 1992; Montalvo et al., 2007; Montalvo y Tallade, 2009, entre 
otros) Andrews, 1990; Schmitt y Juell, 1994; Denys et al., 1996a). También se han 
realizado trabajos actualistas enfocadas en los procesos de alteración tafonómica 
postdeposicionales, que pueden modificar los elementos susceptibles de fosilizar, pero 
parecen haber quedado rezagados ante los trabajos relacionados con la depredación 
(Voorhier, 1969; Hill, 1980; Behrensmeyer, 1975, 1978; Tuross, et al., 1989; Andrews, 
1990; Fernández-Jalvo y Andrews 2003; Terry, 2004; Cheme Arriaga et al., 2012; 
Montalvo et al., 2012; Fernández-Jalvo et al, 2014; Frontini y Vecchi, 2014; Boblit et al., 
2018).  
 
 
4.1. Digestión 
Cómo ya se ha mencionado (apartado 3. “Alteración tafonómica bioestratinómica” de este 
capítulo), el análisis de la acción de la digestión es complejo, dado que diversos 
mecanismos de alteración tafonómica (biodegradación, bioerosión, disolución, etc) deben 
ser investigados para afirmar que los resultados observables en los elementos conservados 
corresponden a la digestión. Esto porque una serie de procesos tafonómicos 
postdeposicionales pueden producir las mismas o alterar las modificaciones producidas por 
digestión (descomposición aerobia/anaerobia, exposición a suelos ácidos/alcalinos, 
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transporte etc.) (e.g. Lyman, 1994a; Fernández-Jalvo et al., 2002). Sin embargo, hasta 
ahora, la digestión es el indicio más directo de la depredación, ya que es el único criterio 
empleado en el análisis tafonómico que difícilmente será replicado con exactitud por el 
medio externo. Los efectos de la digestión son el resultado de una combinación de ácido 
clorhídrico y enzimas de los jugos gástricos, lo que produce dos efectos en los elementos 
conservados: la modificación superficial del elemento y la alteración de su composición 
química. Ésta última además suele ser independiente de las modificaciones presentes en la 
superficie de los elementos (Andrews y Fernández-Jalvo, 2012b). La modificación más 
característica en la composición química, está relacionada con P, Ca y S, aunque también 
afecta a otros elementos minoritarios (Sr, Mg, F, Cl, Zn, Al, Ba and Na) (Dauphin et al., 
1988, 1989, 1997, 2003, 2015; Dauphin y Denys, 1988, 1992; Denys et al., 1996b; 
Dauphin, 1998; Dauphin y Williams, 2007). 
El componente de ácido de los jugos gástricos, provoca la corrosión y ataque químico 
afectando primero y más intensamente a los tejidos más mineralizados. Así, la acción de la 
digestión es progresiva y secuencial, por lo que las epífisis, ángulos salientes y bordes de 
fracturas son más fuertemente afectados y el esmalte de los dientes es afectado primero y 
más fuertemente que la dentina y los huesos (Andrews, 1990; Fernández-Jalvo y Andrews, 
1992; Denys et al., 1995). La abrasión, en cambio, afecta de forma idéntica a cualquier tipo 
de tejido óseo y redondea homogéneamente todo el elemento esquelético (Fernández-Jalvo 
et al., 2014). Las modificaciones superficiales por contacto con suelos con pH ácido se 
asemejan a las de la digestión, sin embargo, no tiene el carácter secuencial y progresivo de 
la digestión, afectando aleatoriamente áreas dispersas en la zona en que el elemento está en 
contacto con el sedimento. 
 
Al contrario que en los mamíferos, las aves rapaces tienen una digestión incompleta, 
restringida al estómago (proventrículo o el estómago glandular y la molleja o el estómago 
muscular – Smith y Richmond, 1972). Los restos no digeridos, como el pelo, plumas, élitros 
y huesos son regurgitados en forma de bolas llamadas egagrópilas. Éstas son una clara 
evidencia de la depredación y a través de ellas podríamos inferir la entidad productora. Sin 
embargo, las egagrópilas son fácilmente disgregadas en medios continentales (Andrews, 
1990; Terry, 2004; Cheme-Arriaga et al., 2012) y los elementos producidos pasan así a 
estar sometidos a todo tipo de alteraciones tafonómicas durante el proceso de fosilización, 
pudiendo producirse la destrucción o modificaciones de los elementos, así como de la 
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asociación. Tras mencionar esto, es fácil señalar que cualquier tipo de estudio 
paleoambiental, paleoclimático o paleoecológico, basadas en fósiles de micromamíferos, 
necesariamente debe ser precedido por estudios tafonómicos, para detectar cualquier 
alteración tafonómica que pueda llevar a errores de interpretación (Andrews y Evans, 1983; 
Denys, 1985; Andrews, 1990; Fernández-Jalvo, 1995; Fernández-Jalvo et al., 1998). 
Uno de los ejemplos más obvios de estudios tafonómicos obligados, son los análisis que 
permitan diferenciar los fósiles autóctonos de los alóctonos, detectando procesos de 
transporte, resedimentación o reelaboración. Éstos son requisito imprescindible si se quiere 
reconstruir el ecosistema del pasado o realizar un estudio de carácter bioestratigráfico o 
biocronológicos. Los estudios tafonómicos también deben ser realizados antes de cualquier 
análisis molecular o geoquímico, como colágeno, isotopos de oxígeno o carbono, o 
elementos traza, de elementos conservados que permitan inferir paleodietas, 
paleotemperaturas y otras características paleoambientales. Esto dado que las moléculas y 
los elementos y sus proporciones, empleados como proxy, no están exentos de sufrir 
alteraciones a causa del proceso de fosilización, por lo que podría conducir a resultados 
poco fiables y, por ende, a interpretaciones erróneas (Dauphin et al., 1988, 1989, 2003; 
Grupe y Pipenbrink, 1989; Tuross et al., 1989; Dauphin, y Denys, 1992; Smith et al., 1992; 
Denys et al. 1996b; Dauphin, 1998; Fernández-Jalvo et al., 2002; Erez, 2003; Domingo et 
al., 2011). Finalmente, y muy importante, los estudios tafonómicos han de avalar resultados 
obtenidos por datación, descartando procesos de reelaboración. 
 
 
4.2. Origen y tipos de los yacimientos con micromamíferos 
Existen básicamente dos tipos de yacimientos continentales de micromamíferos fósiles, 
dónde se concentra la mayor parte de los registros: los yacimientos kársticos y los fluvio-
lacustres (Wolff, 1973; Korth, 1979; Behrensmeyer, 1987; Andrews, 1990; Behrensmeyer 
y Hook, 1992; Terry, 2009). 
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4.2.1. Tipos de yacimientos de micromamíferos 
 
Yacimientos kársticos 
Los sistemas kársticos, constituyen un tafosistema propio (Fernández-López, 1984) y es en 
este en el cuál encontramos la mayor parte de los yacimientos fósiles con asociaciones de 
micromamíferos, dado que muchos depredadores utilizan estos emplazamientos y, como 
ya hemos comentado (en el apartado 3.5. Desplazamiento de los elementos tafonómicos), 
estos pueden generar grandes concentraciones de restos de sus presas. Así, los yacimientos 
se localizan en fisuras kársticas de rocas carbonatadas o cuevas. Estas últimas presentan 
una mayor dimensión, por lo cual pueden darse mecanismos de alteración de los restos 
distintos que los que se dan en fisuras de pequeño tamaño (e.g.Quintana, 2015), dado que 
en las cuevas pueden intervenir distintos depredadores, incluso en ocupación simultánea 
(e.g. Selvaggio y Wilder, 2001). Los rellenos de cuevas volcánicas (e.g. Castillo et al., 
1996, 2001; Barberena et al., 2006) o de cuevas formadas en conglomerados (e.g. Nami y 
Menegaz, 1991; Martín et al., 2015), son casos particulares, dado que no son yacimientos 
kársticos, pero tienen la misma dinámica de producción y apilamiento de restos que las 
cuevas de origen kárstico. 
 
 
Yacimientos Fluvio-lacustres 
Los yacimientos de micromamíferos en ambiente fluvio-lacustres son más frecuentes en de 
llanura de inundación (Bown y Kraus, 1981; Winkler, 1983; Maas, 1985; Badgley, 1986), 
en charcas o los márgenes de lagos (Martín Suárez, 1988; Agustí y Martín Suárez, 1984) o 
en rellenos de canales abandonados (Behrensmeyer, 1987). Los márgenes de lagos son 
también ambientes dónde se registran frecuentemente micromamíferos, siendo en algunas 
partes más frecuentes que en llanura de inundación (Ruiz Sánchez, 1999; Alberdi et al., 
2001).  
 
 
Otros tipos de yacimientos de micromamíferos 
Otros tipos particulares de yacimientos con restos de micromamíferos son las 
acumulaciones creadas por ciertos roedores (especies del género Neotoma y las especies 
Erthizon dorsatum y Lagostomus maximus) que recogen los desechos de distintos 
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predadores y las concentran en lugares cercanos a sus madrigueras (Brain, 1980; 1981; 
Betancourt et al. 1990; Hadly, 1999; Tomassini et al., 2019) Las paleomadrigueras, además 
de toda la información aportada por la recolección de material biológico (hojas, polen, 
ramas, heces, insectos, huesos) por parte de los roedores (Scott y Vogel 1992; Pearson y 
Dodson 1993; Carrion et al. 1999; Holmgren et al. 2001; Rhode, 2001; Latorre et al. 2002), 
pueden también contener los restos de sus habitantes (Voorhies, 1974, 1975; Tomassini et 
al., 2019).  
También se han reportado hallazgos del orden de miles de huesos recolectados por 
hormigas granívoras actuales que transportaron los huesos a sus hormigueros (Shipman y 
Walker, 1980). El mismo comportamiento pudo darse en el pasado generado 
concentraciones de fósiles, sin embargo, las modificaciones generadas por las hormigas, e 
insectos en general, está poco estudiada (Backwell et al., 2012 y su bibliografía; Martín-
Perea et al., 2019).  
 
 
4.2.2. Origen de los yacimientos de micromamíferos 
 
Las trampas naturales o los enterramientos catastróficos pueden dar origen a yacimientos 
con micromamíferos. En la naturaleza existen trampas como ciénegas, grietas, pantanos, 
que presentan restos de micromamíferos en su interior (Szafer, 1957; Voorhies, 1974; 
Andrews, 1990). Así mismo, se han identificado enterramientos catastróficos en 
madrigueras o cavidades de hibernación/estivación de diferentes microvertebrados fósiles 
(Andrews y Cook, 1985). Ambos tipos de registros se caracterizan por presentar todos o la 
mayoría de los elementos esqueléticos de los individuos en una buena representación 
esquelética, prácticamente completos y y con pocas modificaciones. Sin embargo, aunque 
este tipo de registros catastrófico de micromamíferos sea tafonómicamente identificables, 
consiste en un hallazgo poco comunes y excepcionales.  
 
Depredación/carroñeo 
Si bien se ha mencionado la importancia de los micromamíferos como proxy, también hay 
que señalar que los depredadores también son fuente de información. Los fósiles de 
micromamíferos producidos por depredación son a su vez, restos de una entidad biológica 
del pasado taxonómicamente determinable (la presa), y una señal de una entidad biológica 
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del pasado (el depredador), dado que forman parte del contenido de las egagrópilas o los 
excrementos, por lo que nos pueden aportan mucha información sobre los ecosistemas del 
pasado.  
A finales de los años 50 y principios de los 60, ya se había sugerido la posibilidad de que 
las asociaciones de micromamíferos fósiles podrían deberse a la acción de depredadores 
(Brodkorb, 1959; Etheridge, 1965). Sin embargo, no es hasta los años 70 que Mellett (1974) 
plantea la hipótesis del origen escatológico para los fósiles de micromamíferos, luego de 
comparar restos actuales obtenidos de heces de pequeños carnívoros con fósiles de 
micromamíferos del Eoceno. Así, Mellett plantea que la mayoría de los restos que 
componen las asociaciones de micromamíferos fósiles han pasado a través del tracto 
digestivo de depredadores antes de ser depositados. Unos años más tarde, en 1977, Mayhew 
confirma esta premisa, indicando las asociaciones de micromamíferos pueden deberse 
también rapaces diurnas, además de a carnívoros y rapaces nocturnas.  
 
Existen varios grupos de predadores que incluyen micromamíferos en su dieta y en algunas 
regiones los micromamíferos son un componente fundamental de la fauna por lo que son 
el mayor componente de la dieta de varias especies de depredadores (eg. Walker et al., 
2007; Napolitano et al., 2008). También, las observaciones en los ecosistemas actuales 
apoyan la hipótesis escatológica, dado que la mayoría de los micromamíferos mueren por 
depredación. Así, los yacimientos de micromamíferos son comúnmente el resultado de este 
proceso, aunque esto no excluye que, luego de su producción, los elementos puedan ser 
dispersados. (Chaline et al. 1974; Denys 1985; Andrews 1990; Fernández- Jalvo, 1992; 
1995; 1996; Fernández-Jalvo y Andrews 1992; Fernández-Jalvo 1995; Sánchez et al, 1997; 
Fernández-Jalvo et al. 1998; Matthews, 2000, 2002, 2006; Mondini, 2000; Castillo et al., 
2001; Avery, 2002; Montalvo et al. 2007, 2008; Stoetzel et al. 2011, entre otros).   
 
 
4.3. Estudios actualistas de micromamíferos  
 
A partir de mediados de los años 70 se realizaron numerosos trabajos con la finalidad de 
identificar al depredador causante de las asociaciones de micromamíferos en diferentes 
yacimientos (Dodson y Wexlar 1979, Chaline y Mein, 1979; Jaeger, 1979; Avery, 1982; 
Levinson, 1982; Andrews y Evans, 1983; Maas, 1985; Denys, 1985, 1986; Denys et al., 
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1987). Sin embargo, es Andrews en 1990 el que unifica la información de estos y otros 
trabajos (e.g. Glue, 1971; Lowe, 1980; Korth 1979; Hoffman, 1988) con la de su 
investigación y establece una metodología sistemática para reconocer al depredador 
productor a partir de los restos esqueléticos de micromamíferos, basándose en el 
comportamiento, la forma de ingestión y el tipo digestión del depredador (Andrews, 1990). 
Su modelo se basa en el actualismo, caracterizando a los depredadores a través de las 
modificaciones producidas en las asociaciones actuales, así como en los restos que las 
componen, aplicando una serie de análisis cuantitativos y cualitativos (ver Cap. III. 
Métodos y técnicas aplicadas al estudio). Andrews (1990), además examinó la 
conservación de los elementos de pequeños mamíferos en ambientes de cuevas y aplicó los 
resultados a asociaciones fósiles de la cueva de Westbury en Reino Unido. Los estudios de 
Andrews (1990), constituyen una metodología fundamental y un gran avance en el campo 
de la tafonomía de micromamíferos. Posteriormente, esta metodología ha sido aplicada en 
innumerables asociaciones de cualquier edad, distribución geográfica y tafosistema 
(Fernández-Jalvo, 1992, 1995, 1996, 2003; Fernández-Jalvo y Andrews, 1992; Fernández-
Jalvo et al., 1998, 2011, 2017; Cuenca Bescós et al., 1999; Pardiñas, 1999; Matthews, 2000, 
2002, 2006; Avery, 2001; 2002; Castillo et al., 2001; Williams, 2001; Montalvo, 2002; 
Deward y Jarardino, 2007; Montalvo et al., 2007, 2008; Mondini y Muñoz, 2008; Terry, 
2009, 2010; Pesquero et al., 2013; Denys et al., 2017; Royer et al., 2019, entre muchos 
otros) .  
 
Se pueden distinguir tres grupos de depredadores naturales de los micromamíferos: las 
rapaces nocturnas, rapaces diurnas y mamíferos carnívoros. Estos grupos de carácter 
biológico, son clasificados por Andrews, en 5 categorías de modificación tafonómica (leve, 
moderada, intermedia, fuerte y extrema) basándose en las modificaciones de los elementos 
esqueléticos contenidos en las egagrópilas y los excrementos de depredadores conocidos. 
Estudios actualistas similares a los de Andrews se han hecho posteriormente, estudiando 
diferentes especies de depredadores o las mismas especies, pero en diferentes continentes 
(e.g. Saavedra y Simonetti, 1998; Mondini, 2000; Williams, 2001; Matthews, 2002, 2006; 
Gómez, 2005; Laudet y Selva, 2005; Gómez y Kaufmann, 2007; Montalvo et al., 2007, 
2008, 2012, 2014, 2015; Souttou et al., 2007; Lloveras et al., 2008 a, b, c; Mallye et al., 
2008; Montalvo y Tallade, 2009; Rudzik et al., 2015).  
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Ya hemos abordado la diferencia entre los depredadores respecto al tipo de digestión 
(completa, a lo largo de todo el tracto digestivo en mamíferos e incompleta en aves), sin 
embargo, este no es el único rasgo a considerar. La diferencia de pH de los jugos gástricos 
entre depredadores es una de esas diferencias, dónde las aves rapaces nocturnas tienen 
niveles relativamente bajos de la acidez en comparación con las rapaces diurnas, por 
ejemplo. Además, estas últimas pueden digerir los alimentos durante períodos más largos 
rapaces nocturnas y frecuentemente desgarran la presa con el pico y las garras para facilitar 
la ingestión, provocando fracturas que son más susceptibles a ser afectadas por los jugos 
gástricos (e.g. Raczynski y Ruprecht, 1974; Mayhew, 1977; Lowe, 1980; Andrews, 1990). 
Así, las rapaces nocturnas, al ingerir su presa completa, producirán niveles más bajos de 
digestión y menor nivel de fracturación en los restos de sus presas. Sin embargo, el nivel 
de acidez también presenta variabilidad intraespecífica, así las diferencias en el grado de 
digestión pueden estar influenciadas por varios factores intrínsecos (e.g. Smit y Richmond, 
1972; Duke et al., 1975). Un depredador puede mostrar diferencias según el lapso de tiempo 
entre ingesta, que guarda relación con la disponibilidad de presas. Este factor puede 
provocar inclusive la digestión total de varios o todos los restos en un depredador muy 
hambriento (Raczynski y Ruprecht, 1974). En el caso contrario, cuando las presas son muy 
abundantes, puede registrarse la regurgitación de las egagrópilas antes de que esté 
completamente digerida (Smit y Richmond, 1972; Andrews, 1990), regurgitación que 
puede realizar aún en vuelo, al avistar una nueva presa.  
La edad del depredador es otro factor que muestra diferencias respecto de los rangos 
expuestos por Andrews para su clasificación y constituye un factor muy poco estudiado 
(Andrews, 1990; Williams, 2001). Sin embargo, Andrews, ya durante sus estudios observó 
que las lechuzas juveniles, podían producir digestión moderada o incluso fuerte en los 
huesos y dientes, en comparación con los adultos que producen poca o ninguna digestión 
(Andrews, 1990, pag. 33).  
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Capítulo III. 
Métodos y técnicas aplicadas al estudio 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
1.Estudio actualista en ambiente controlado: 
Simulación de la digestión 
2.Estudio actualista en ambiente natural: 
Asociación actual de San Martín de Ubierna 
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En el presente trabajo se realizaron estudios actualistas, tanto en ambiente natural como en 
laboratorio cuyos resultados y conclusiones constituyen un instrumento para plantear y 
resolver problemas tafonómico-paleoecológicos. Tanto las muestras como los métodos 
empleados son diversos. Por ello, para un mejor entendimiento de los métodos llevados a 
cabo, este capítulo tendrá dos apartados:  
 
Apartado 1. Estudio Experimental: Simulación de la digestión en quirópteros. 
El primer trabajo consiste en un estudio experimental de simulación de la digestión en el 
laboratorio siguiendo la metodología de Denys et al. (1995) y modificaciones a este 
método. 
En el experimento se emplearon elementos actuales de roedores y sorícidos a modo de 
muestras control dado que los estudios tafonómicos sobre digestión se han centrado 
principalmente en este grupo.  
Los resultados del experimento fueron comparados posteriormente con muestras fósiles de 
varios yacimientos.  
 
Apartado 2. Estudio actualista en ambiente natural. Asociación actual de San Martín de 
Ubierna 
Se aplicó la metodología de Andrews (1990), en el estudio de una asociación actual, 
proveniente de un reposadero de lechuza común. 
Se aplicó dicha metodología de manera separada, aplicándola primero a egagrópilas 
completas y posteriormente al sedimento, formado por la disgregación natural de 
egagrópilas pretéritas, realizando una comparación final entre ambos conjuntos. 
Finalmente se comparó información ecológica obtenida de los taxones identificados en 
estas muestras, con la información actual de la localidad de recolección de las muestras, 
empleando el Modelo Bioclimático (Hernández-Fernández, 2001a, b; Hernández-
Fernández y Peláez-Campomanes, 2003) y el Método de Ponderación de Hábitat 
(Whittaker, 1948; Gauch, 1982). 
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1. Estudio actualista en ambiente controlado: Simulación de la digestión 
 
Al igual que la mayoría de los micromamíferos, los murciélagos tienen un alto valor como 
proxy paleoecológico. Son habitantes frecuentes de cuevas y fisuras kársticas, algunos de 
modo estricto/permanente y otros solo para fines reproductivos. Por esta razón sus restos 
óseos suelen encontrarse en estos ambientes al igual que sus fósiles. Pese a la gran 
abundancia de fósiles de quiróptero habitualmente en yacimientos en cueva, no es en 
absoluto frecuente la investigación tafonómica ni estudios actualísticos de murciélagos, ni 
categorización de las modificaciones de sus elementos anatómicos a causa de la exposición 
a su medio externo (de sedimentación y fosilización), ni a causa de la depredación.  
 
Se realizó la simulación de la digestión en un medio controlado, con el fin de obtener 
información acerca de las modificaciones de los elementos de quirópteros, producto de la 
acción digestiva. Para ello, elementos de quirópteros y de micromamíferos ampliamente 
estudiados (Rodentia y Sorícide), fueron sumergidos en ácido clorhídrico. Posteriormente 
los mismos elementos fueron sumergidos en una enzima, completando así la simulación. 
El experimento se desarrolló con dos grupos de elementos, con los cuales se emplearon 
enzimas diferentes, una para cada grupo, con el objetivo de producir diferentes grados en 
la intensidad de modificación.  
 
Este experimento fue realizado en el Laboratorio de Tafonomía Experimental del Museo 
Nacional de Ciencias Naturales (MNCN-CSIC) y el laboratorio del Departamento de 
Geodinámica, Estratigrafía y Paleontología (GEODESPAL) de la Universidad 
Complutense de Madrid (UCM).  
El experimento se llevó a cabo gracias a la financiación de las Ayudas a Jóvenes 
Investigadores de la Sociedad Española de Paleontología (AJISEP), CGL2016-79334P del 
Programa Estatal de Fomento de la Investigación Científica y Técnica de Excelencia del 
Gobierno de España. Por lo que, según como estipulan las bases del concurso, los resultados 
fueron presentados en forma de manuscrito para su publicación en la revista de la Sociedad, 
Spanish Journal of Paleontology (Canales et al., 2018). Los resultados y conclusiones de 
este artículo se añadirán al capítulo IV. 
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Las abreviaturas utilizadas en el texto son: HCl: ácido clorhídrico; M1, M2 y M3: primer, 
segundo y tercer molar superior respectivamente; M1, M2 y M3: primer, segundo y tercer 
molar inferior respectivamente. 
Para la nomenclatura dental de los murciélagos se siguió el trabajo de Sevilla (1988). Para 
la nomenclatura dental de sorícidos se siguió a Reumer, (1984). Para la nomenclatura dental 
de roedores se siguió a van der Maulen (1973), Heinrich (1978) y Rebeder, (1981) para 
arvicólidos y van der Weerd (1976) y Miller (1912) para múridos. Para la terminología 
empleada en la descripción de la microestructura del esmalte se siguió a von Koenigswald 
y Sander (1997). 
 
 
1.1. Obtención y procesamiento de las muestras 
Con el fin de describir exclusivamente las modificaciones obtenidas en el experimento, los 
elementos anatómicos actuales empleados en el experimento debían carecer de 
modificaciones previas visibles. Para ello se recolectaron cadáveres actuales de 
murciélagos de distintas localidades, cuya muerte se debió a causas naturales y no a la 
depredación. Además, los micromamíferos empleados como muestra control fueron 
obtenidos de egagrópilas de lechuza común, dado que este depredador produce poca o 
ninguna modificación en los elementos anatómicos de sus presas (Andrews, 1990; 
Fernández-Jalvo y Andrews, 1992). 
 
 
1.1.1. Muestras de quirópteros 
 
Para observar las modificaciones producidas en la simulación de la digestión, se 
seleccionaron elementos craneales y postcraneales de individuos de diferentes edades y 
tamaño, para observar si esas variables influyen en los efectos de la digestión. Para ello, se 
recolectaron cadáveres actuales de murciélagos de distintas localidades, sin indicios de 
depredación. Éstos se detallan a continuación: 
 
Individuos adultos 
Se emplearon especímenes de la especie Myotis myotis (Borkhausen, 1797) que 
presentaban dentición definitiva completa con desgaste (sensu Sevilla, 1986). Estos son 
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ejemplares actuales que provienen de cuevas que son hoy refugio de murciélagos en el 
Cáucaso Menor. Las bajas se produjeron en periodos de ocupación invernal, pero fueron 
recolectados del suelo de la cueva en verano, en una inspección pre-excavación al interior 
de Cueva de Azokh, en Nagorno-Karabakh. Los ejemplares pertenecían a la colección 
personal de Paloma Sevilla, directora de esta tesis. 
 
 
Individuos juveniles 
Estos corresponden también a ejemplares de la especie M. myotis, sin embargo, 
corresponden a individuos juveniles que presentan dentición en proceso final de erupción 
y sin desgaste y algunos especímenes aún presentaban dentición de leche.  
Fueron recolectados en la Cueva de los Murciélagos, en Pinilla del Valle, Madrid. Ésta 
corresponde a una pequeña cueva que se encuentra en una finca privada, por lo que el 
guardaparques José Antonio Vallejos (quien tiene acceso al predio) realizó la recolección 
de las carcasas. Fueron recolectadas en total 9 carcasas (Fig. III. 1) que se encontraban 
momificadas sobre el suelo de la cueva, con la piel recubriendo aún la mayor parte de los 
elementos anatómicos  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Figura III. 1. Cadáveres de los individuos juveniles momificados recolectados en el suelo 
de la Cueva de los Murciélagos en Pinilla del Valle, Madrid. 
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La limpieza de los elementos anatómicos de estos ejemplares se realizó con agua destilada 
a temperatura ambiente con la finalidad de reblandecer los tejidos y separarlos de los 
huesos. Se empleó un pincel para humedecer los tejidos blandos de las carcasas. 
Posteriormente se sujetaron los tejidos con una pinza para extraer mecánicamente los 
elementos anatómicos, directamente con las manos. Empleando esta técnica se evitó aplicar 
la metodología comúnmente utilizadas en conservación y preparación de colecciones de 
vertebrados como la maceración natural, hervor y tratamientos químicos, que pudiesen 
alterar el estado inicial de los elementos (Fernández-Jalvo y Marín-Monfort, 2008). 
 
 
Individuo adulto de talla pequeña 
Se incluyó en el experimento un individuo de pequeñas dimensiones, de la especie 
Pipistrellus pipistrellus (Schreber, 1774). Se seleccionó esta especie por tener una talla 
considerablemente menor a la de M. myotis y poder contrastar así el factor tamaño. La 
hipótesis de trabajo consiste en que los elementos de igual composición mineralógica (eg. 
Esmalte de la dentición) tendrán un comportamiento heterogéneo respecto a su mayor o 
menor área superficial efectiva o según la proporción de área superficial expuesta respecto 
de su volumen (Fernández-Jalvo, 1992; Fernández-López, 2000). El cadáver de este 
ejemplar fue recolectado en el suelo en un espacio abierto en Estepona (Málaga) y también 
formaba parte de la colección personal de quirópteros de Paloma Sevilla, directora de esta 
tesis. 
 
 
Selección de los elementos de quirópteros 
Se seleccionaron para el experimento un total de 36 elementos de los ejemplares actuales 
de quirópteros (Tabla III.1). Además de los maxilares y mandíbulas, seleccionados en el 
experimento para conocer el comportamiento de los elementos dentales, otros elementos, 
detallados a continuación, fueron seleccionados.  
 
-Laberinto óseo: Es un elemento que se encuentra bastante desarrollado en quirópteros y 
alcanzan un tamaño proporcionalmente mayor en relación con otros representantes de los 
micromamíferos. Pese a tener un tamaño relativamente grande, la presencia del laberinto 
óseo en yacimientos fósiles con quirópteros es bastante escasa. Esto puede deberse a 
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ausencia en el registro por causas tafonómicas o bien porque son obviadas en el cribado de 
elementos anatómicos, dado que taxonómicamente no tiene valor diagnóstico a nivel 
genérico y/o específico. No obstante, hemos seleccionado para el experimento laberintos 
óseos de M. myotis, tanto juvenil como adulto, con el fin de obtener información sobre su 
comportamiento tafonómico e indagar en cómo reacciona frente a la acción ácida y 
enzimática. Queremos, además, averiguar si presentan modificaciones diagnósticas que 
permitan identificar la depredación como agente tafonómico.  
-Dientes sueltos: Los dientes sueltos de quirópteros fueron seleccionados con el fin de 
abarcar la totalidad de los posibles hallazgos obtenidos en yacimientos fósiles. Estos 
consisten en caninos, premolares y molares extraídos de cráneos y mandíbulas de los 
individuos de M. myotis, tanto de los individuos adultos de Azokh (dientes con raíces 
cerradas y/o facetas de desgaste) como de los juveniles de la Cueva de los Murciélagos 
(dientes con raíces abiertas y sin desgaste o desgaste incipiente). 
 
-Elementos postcraneales: Se seleccionaron húmeros y fémures dado que estos son los 
elementos del esqueleto postcraneal de micromamíferos que se registran con mayor 
frecuencia en los yacimientos fósiles. Por lo mismo, las modificaciones en estos elementos, 
producidas por diferentes grados de digestión poseen descripción en la literatura (Andrews, 
1990). Además, en los quirópteros el húmero está muy modificado, por lo que es un 
elemento que presenta caracteres con valor diagnóstico que permite indica la 
presencia/ausencia del grupo en las asociaciones fósiles e inclusive determinar la especie a 
la que pertenecen (Sevilla, 1988).   
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Tabla III. 1. Elementos de quirópteros actuales seleccionados para el experimento de 
simulación de la digestión. Éstos se separaron equitativamente en dos grupos para la 
aplicación de dos enzimas diferentes, una para cada grupo. 
 
 
Los elementos seleccionados se separaron en dos grupos para el empleo enzimas de 
diferentes, una con cada grupo, durante el desarrollo del experimento. Para conseguir que 
ambos grupos fuesen lo más semejantes posible, los cráneos y mandíbulas fueron divididos 
en sus mitades, proporcionando una hemimandíbula y una hemimaxila del mismo individuo 
para cada grupo (Tabla III. 1).  
 
 
1.1.2. Muestras de control 
 
El control científico es parte del método científico y está diseñado para aumentar la 
fiabilidad de los resultados, eliminando variables, y generar datos científicamente válidos 
y reproducibles, por lo que son esenciales para cualquier experimento controlado.  
En este trabajo se emplearon, como muestras control, elementos actuales de taxones de 
micromamíferos cuyas modificaciones a causa de la digestión se encuentran descritas en la 
literatura (ver. Capítulo IV; 3.1.1. Muestras de control) tanto muestras actuales y fósiles 
(Andrews, 1990; Fernández-Jalvo y Andrews, 1992, 2016; Fernández-Jalvo et al., 2016; 
Fernández, et al., 2017) como experimentales (Denys et al., 1995; Fernández-Jalvo et al., 
2014).  
 
En base a esto se seleccionaron roedores y sorícidos como taxones adecuados para 
establecer los grupos de control, debido a que son dos grupos ampliamente estudiados. Las 
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muestras fueron obtenidas de egagrópilas de lechuza común (Tyto alba), disgregadas en 
seco, bajo lupa binocular y se seleccionaron elementos craneales y postcraneales (fémures 
y húmeros) sin modificaciones previas visibles.  
A partir de la información conocida sobre los taxones seleccionados, se han definido 5 
grupos de control para diversos propósitos (Tabla III. 2): 
 
- Comprobar si la respuesta de los elementos al ambiente artificial en el laboratorio, se 
asemeja a lo observado en un entorno natural y así lograr evaluar la validez del 
experimento.  
- Identificar el grado de digestión reproducido por el experimento 
- Contrastar las modificaciones obtenidas el experimento con las modificaciones 
observadas en quirópteros.  
- En el caso de observarse alguna diferencia entre ambos entornos (natural y artificial), las 
muestras control cumplirían un cuarto rol: identificar las diferencias para permitir ajustar 
las observaciones obtenidas en el laboratorio para este y futuros experimentos.  
 
Todos los grupos de control se emplearán para confirmar la eficacia del experimento (Tabla 
III. 2), contrastando las modificaciones obtenidas con la información contenida en la 
literatura. 
 
El grupo control 1 (C1), contiene los dientes sueltos, correspondientes a incisivos y molares 
de diferentes roedores. Este grupo control fue definido con el propósito conocer el grado 
de digestión simulado por el experimento (Tabla III. 2). 
Los incisivos son los únicos elementos dentales que tienen una morfología uniforme para 
todos los grupos de roedores (Fernández-Jalvo y Andrews, 1992; Fernández-Jalvo et al., 
2016). Por ello se incluyeron incisivos superiores e inferiores de roedores como elemento 
control para establecer el grado de digestión obtenido tras el experimento. Además, se 
seleccionaron diferentes tamaños para observar el efecto respecto de esta variable, teniendo 
en cuenta los efectos desconocidos de las concentraciones enzimáticas y pH empleados. 
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Tabla III. 2. Elementos empleados como muestras de control y objetivos con los cuales han 
sido definidos los diferentes grupos de control del experimento de simulación de la 
digestión. 
 
 
Los molares superiores e inferiores empleados corresponden a múridos y arvicólidos dadas 
sus diferencias morfológicas. Esta diferencia implica que las modificaciones aparecen antes 
en unos (arvicólidos) mientras que otros (múridos) comienzan a mostrar modificaciones 
ante grados más altos de digestión (Andrews, 1990). Por ello, además de ser útiles para 
establecer el grado de digestión ocasionado en el experimento, estos elementos se 
emplearon para contrastar las modificaciones obtenidas en el experimento con las descritas 
en entornos naturales y confirmar la eficacia de los protocolos empleados. 
 
Los elementos postcraneales, elegido como segundo control (C2), se emplearon para la 
comparación de las modificaciones obtenidas en el postcraneal de quirópteros (Tabla III. 
2). Aunque están menos estudiados que los elementos dentales, los elementos postcraneales 
también serán útiles respecto al grado de digestión replicado por el experimento. 
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Los sorícidos fueron seleccionados como grupo de referencia por su mayor similitud con 
los quirópteros, tanto por su alimentación (insectívoros) como por su morfología dental. Se 
emplearon cráneos (C3) y hemimandíbulas (C4) de Crocidura rusula para este fin (Tabla 
III. 2). Además, se incluyeron hemimandíbulas de Sorex como elemento comparativo entre 
sorícidos (C5), tanto por presentar un menor tamaño, como por presentar distinta 
composición mineralógica en sus dientes. Sorex presenta una capa de esmalte pigmentado 
debido al alto contenido de hierro (Kozawa et al. 1988a, 1988b; Soderlund et al. 1992; 
Akersten et al. 2001, 2002), que es sustancialmente más gruesa que la encontrada en los 
incisivos de roedores (Kozawa et al. 1988a, 1988b; Berkovitz y Shellis, 2018). El hierro 
aumenta la resistencia a los ácidos de los incisivos de roedores (Halse 1974; Selvig y Halse 
1975; Dötsch y Koenigswald 1978) y se piensa que hace que los dientes sean más duros o 
más resistentes al desgaste (Adamczewska-Andrzejewska 1966; Selvig y Halse 1975; 
Soderlund et al. 1992).   
 
Se emplearon en total 13 elementos anatómicos, tanto de múridos y arvicólidos, como de 
sorícidos para conformar los 5 grupos de control (Tabla III. 3). Este control se estableció 
para ambos grupos de quirópteros sometidos al experimento, sumando así un total de 26 
muestras de control. 
 
 
1.2. Trabajo de laboratorio 
En total 62 elementos de micromamíferos fueron sometidos al experimento de simulación 
de la digestión (Tabla III. 4). De estos, 36 corresponden a elementos de quirópteros (Tabla 
III. 1) y 26 a muestras de control (Tabla III.3).   
 
Dada la naturaleza de las enzimas, los experimentos de este tipo deben realizarse separando 
la acción del ácido y de la enzima, en dos etapas. Así, en la primera etapa del experimento, 
los elementos anatómicos de micromamíferos fueron sometidos a la acción de ácido 
clorhídrico, para simular los efectos del ácido estomacal. Finalizada la etapa de exposición 
al ácido, los elementos fueron lavados y se realizó su registro fotográfico. Posteriormente, 
los mismos elementos fueron sometidos a la exposición enzimática, completando así las 
dos etapas de la simulación. Esta segunda etapa, fue distinta para cada uno de los grupos 
del experimento (Tabla III. 4) ya que se emplearon dos enzimas distintas, una para cada 
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grupo, con el fin de producir diferente intensidad de modificación en los elementos de 
quirópteros. Al terminar la exposición de enzimática, los elementos de los Grupos 1 y 2 
fueron lavados y posteriormente fotografiados. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Tabla III. 3. Elementos anatómicos de roedores, múridos, arvicólidos y sorícidos actuales, 
que conforman los diferentes grupos de control establecidos para el experimento de 
simulación de la digestión.  
 
 
Para la realización de cada una de las etapas del experimento de simulación de la digestión, 
se siguieron tres diferentes protocolos de experimentación, uno para la exposición al ácido 
clorhídrico y dos protocolos de exposición enzimático, uno para cada enzima utilizada en 
el experimento.  
 
1.2.1. Protocolos de experimentación de la digestión 
 
Dos de los protocolos empleados en este experimento están basados en el trabajo de Denys 
et al. (1995), al cual se le han realizado modificaciones relacionadas con los parámetros de 
acidez y los tiempos de exposición. Esto, fue realizado porque sus resultados apuntan a 
modificaciones similares a las producidas por aves rapaces diurnas (Orden Accipitriformes 
y Falconiformes) y nosotros buscamos simular la acción de rapaces nocturnas (Orden 
Strigiformes).  
El tercer protocolo empleado en este experimento, se ha diseñado luego de un pequeño 
experimento de prueba realizado con la enzima Olexa. 
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Tabla III. 4. Total de elementos sometidos al experimento de simulación de la digestión. 
Las 62 muestras totales se encuentran separadas en dos grupos equivalentes. Los grupos se 
conformaron siguiendo los criterios expuestos en el apartado 1.1. Obtención y 
procesamiento de las muestras, de este capítulo. Cada grupo se sometió a una enzima 
diferente. 
 
 
1.2.1.1.Protocolo de exposición ácida 
Éste consiste en un protocolo común para todas las muestras sometidas al experimento de 
simulación de la digestión. Se siguió uno de los protocolos del trabajo de Denys et al., 
(1995) con modificaciones. Se ha empleado con el fin de afectar componentes minerales 
de los elementos.  
En el trabajo de Denys et al. (1995), se empleó ácido clorhídrico (HCl) pH 1 durante el 
ataque ácido (Tabla III. 5, “Protocolo 1”). Sus resultados corresponden a una modificación 
similar a la producida por falconiformes (rapaces diurnas), que producen una modificación 
Fuerte en la clasificación de Andrews (1990).  
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Tabla III. 5. Protocolo de exposición ácida empleado para simular la acción de los jugos 
gástricos que afectan los componentes minerales de los elementos sometidos al 
experimento de simulación de la digestión. El protocolo de exposición de este trabajo ha 
sido inspirado en el de Denys et al (1995), al cual se le ha modificado el pH y las horas de 
exposición. 
 
 
Hemos ajustando la acidez del HCl a valores pH del jugo gástrico de lechuza común 
después de la regurgitación y antes de la alimentación (Smith y Richmond, 1972), ya que 
es cuando la lechuza se encuentra completamente lista para consumir una nueva presa. Con 
ello se pretende producir una modificación menos intensa que la obtenida por Denys et al. 
(1995) y lo más similar posible a la de rapaces nocturnas, ya que dada las conductas 
habituales de los murciélagos (voladores nocturnos), éstas son uno de sus principales 
depredadores oportunistas (Ruprecht, 1979; Hill y Smith, 1984; Pérez Barbería, 1991; 
Kowalski, 1995; Sommer et al., 2005; Rosina y Shokhrin, 2011).  
Finalmente, en el protocolo de exposición ácida aplicado en este trabajo, hemos empleado 
HCl pH 2 durante 14 horas a una temperatura de 20ºC (Tabla III. 5). 
 
1.2.1.2.Protocolo de ataque enzimático 
Luego de que todos los elementos fueran sometidos a un ataque ácido (1.2.1.1 Protocolo 
de exposición ácida), los elementos fueron sometidos a la exposición enzimática con el fin 
de afectar a los componentes orgánicos de los elementos. Para ello se emplearon dos 
enzimas diferentes, aplicando una enzima diferente para cada uno de los grupos del 
experimento. El Grupo 1 (Tabla III. 4) fue expuesto a la enzima Pronase (Roche®), 
mientras el Grupo 2 (Tabla III. 4), fue sometido a la enzima Olexa (Novozymes 
Bioenergy®). 
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Protocolo de exposición a Pronase  
Pronase una mezcla de varias enzimas proteolíticas, neutras y alcalinas (quimotripsina, 
tripsina, carboxipeptidasa, entre otras) producidas por una cepa de macroorganismos 
(Streptomyces griseus K-1.1-8). Estas enzimas constan de endo y exopeptidasas, por lo que 
su actividad proteolítica es inespecífica, produciendo la hidrolisis de las proteínas en 
aminoácidos individuales (Narahashi, 1970). Se utiliza generalmente en genética molecular 
para el aislamiento de ADN y ARN, como en la extracción de ADN de bacteriófago y 
aislamiento de ADN plasmídico. También se emplea para la disociación de tejidos en 
histoquímica y cultivo celular y para la producción de glucopéptidos a partir de 
glicoproteínas purificadas (e.g. Lauer et al., 2008; Hou et al., 2015; Balci et al., 2014)  
 
Dada la naturaleza de las enzimas, éstas no suelen ser compatibles con ambientes ácidos. 
Por ello, para efectuar la exposición enzimática con Pronase, también se ha seguido a Denys 
et al. (1995, “protocolo 2” en su trabajo). De su protocolo sólo se modificó las horas de 
exposición tras confirmar, durante la revisión de las muestras (realizadas cada 4 horas bajo 
lupa binocular), que los elementos mostraban modificaciones significativas a las 12 horas 
(23 horas en “protocolo 2” de Denys et al. 1995). 
 
Al igual que en el protocolo de Denys, et al (1995), esta enzima fue preparada y utilizada 
siguiendo las indicaciones del fabricante. Así, la enzima se preparó a una concentración de 
1 mg/ml en una solución tampón de acetato de calcio según la especificación del fabricante.  
Para lograr el pH adecuado de la solución tampón (pH de 7,4), esta fue preparada en el 
laboratorio de Biología Molecular del MNCN-CSIC empleando un pH-metro para la 
comprobación del pH de la disolución. También se pesó el polvo para la preparación del 
Pronase a la una concentración adecuada, empleando una balanza analítica de precisión en 
el mismo laboratorio.  
El polvo de la enzima Pronase solo se disolvió en la solución tampón minutos antes de su 
utilización en el experimento en el Laboratorio del departamento de GEODESPAL de la 
Facultad de Ciencias Geológicas de la UCM.  
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A continuación, la Tabla. III. 6 resume el protocolo de exposición enzimático aplicado al 
Grupo 1.  
 
 
 
 
 
 
 
 Tabla III. 6. Protocolo empleado en el experimento de simulación de la digestión. Este 
protocolo se realizó aplicando la enzima Pronase a los elementos anatómicos del Grupo 1 
(Tabla III. 4).   
 
 
Protocolo de exposición a Olexa  
Olexa es una endoproteasa que hidroliza diferentes enlaces peptídicos. Presenta 
características que hacen su funcionamiento algo más símil al de las enzimas en el 
estómago ya que puede actuar en condiciones ácidas.  
Su máxima efectividad, indicada por el fabricante, se obtiene entre el pH 3,7 y 5,8 en un 
rango de temperaturas entre 28 a 36ºC. Por ello, se preparó la enzima Olexa empleando 
ácido clorhídrico (HCl) como solvente. Se seleccionó un pH 3.8 para el HCl, tanto por el 
rango recomendado por el fabricante como por la variación del pH del jugo gástrico de 
lechuza común tras la ingestión de su alimento (Smith & Richmond, 1972).  
 
Al desconocer por completo la concentración a la que esta enzima produce modificaciones 
en los elementos anatómicos, se realizaron una serie de pruebas experimentales en las que 
se expuso elementos anatómicos de micromamíferos a diferentes concentraciones de la 
enzima Olexa preparada en ácido clorhídrico, tal y como se describe en el párrafo anterior. 
Al finalizar los experimentos de prueba con Olexa (ver. Capitulo IV, apartado 2. 
Experimento de Prueba: Definición del protocolo de exposición enzimática con Olexa), se 
efinió el tercer protocolo aplicado el experimento de simulación de la digestión, descrito a 
continuación.  
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La concentración de la solución de Olexa empleada fue de 20% (v/v) y se realizó 
dispensando 20 ml de la enzima Olexa en un matraz aforado de 100ml, aforando con ácido 
clorhídrico pH 3.8. La temperatura de exposición fue de 30ºC durante 16 horas (Tabla III. 
7). 
 
 
 
 
 
 
 Tabla III. 7. Protocolo aplicado en el experimento de simulación de la digestión con el 
Grupo 2 (Tabla III. 4).  
 
 
1.2.2. Resumen experimento de simulación de la digestión 
 
A continuación, la Tabla III. 8 resume los protocolos aplicados en el experimento de 
simulación de la digestión. Se incluye en la tabla los protocolos aplicados por Denys et al. 
(1995) a los cual se realizaron las modificaciones para su aplicación en el experimento. 
 
Al igual que en el protocolo de Denys et al. (1995), en la primera etapa del experimento 
los elementos de micromamíferos fueron sometidos a la acción del ácido clorhídrico. En la 
segunda etapa, los elementos fueron expuesto a la acción enzimática, completando así la 
simulación de la digestión. En este trabajo se llevó a cabo el registro fotográfico de todos 
los elementos, empleados en el experimento, antes y después de cada etapa. 
 
 
1.3. Aplicación de la nueva información a muestras fósiles 
Con la finalidad de encontrar elementos con modificaciones similares a las obtenidas en el 
experimento, se revisaron los elementos de quirópteros en diferentes yacimientos 
paleontológicos de la península ibérica que han sido estudiados con anterioridad (Sevilla, 
1983, 1988). Éstos corresponden a los yacimientos Las Grajas que se encuentra en Málaga, 
Casablanca en Castellón, Atapuerca en Burgos y El Reguerillo en Madrid. 
Métodos y técnicas aplicadas al estudio          a 
 
73 
 
 
Tabla III. 8. Resumen de los protocolos empleados en el trabajo de Denys, et al. (1995) y 
los protocolos aplicados en este trabajo. 
 
 
Las muestras fósiles se observaron bajo lupa binocular en busca de las modificaciones 
observadas en el experimento de simulación de la digestión. Luego las muestras 
seleccionadas fueron fotografiadas en una cámara digital acoplada a una lupa binocular y 
se montaron en un portaobjetos para su observación en el microscopio electrónico de 
barrido en un total de 4 sesiones.  
Se emplearon planillas para registrar las observaciones de cada una de las muestras y se 
describieron las modificaciones encontradas.  
 
 
1.4. Técnicas de observación y análisis de las muestras 
 
1.4.1. Microscopía óptica 
 
Los elementos empleados en el experimento de simulación de la digestión fueron 
fotografiados previa y posteriormente a cada una de las exposiciones (ácidas y enzimáticas) 
durante el experimento. Para ello se empleó una cámara digital Leica DFC420 acoplada a 
una lupa Leica MZ16 A, del departamento de Geodinámica, Estratigrafía y Paleontología 
(GEODESPAL) de la Facultad de Ciencias Geológicas de la Universidad complutense de 
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Madrid (UCM). Algunas observaciones y fotografías fueron realizadas en el Laboratorio 
de Tafonomía Experimental del Museo Nacional de Ciencias Naturales (MNCN) de Madrid 
con una cámara digital Leica DFC450 acoplada a una lupa Leica M205 A. 
Las muestras fósiles de quirópteros fueron seleccionados y fotografiados empleando una 
lupa Leica MZ16 A del departamento GEODESPAL de la UCM. 
 
 
1.4.2. Microscopía electrónica 
 
Luego de seleccionar las muestras fósiles de quirópteros que presentaban similitudes con 
las modificaciones obtenidas en el experimento de simulación de la digestión, las muestras 
fueron introducidas sin metalizar en los microscopios electrónico de barrido Quanta 200 
(microscopio electrónico ambiental) y Inspect S (microscopio electrónico de bajo vacío) 
del MNCN-CSIC de Madrid. Se empleó detectores de electrones retrodispersados y análisis 
químico elemental mediante espectroscopía de energía dispersada (EDS) y por dispersión 
de longitud de onda de rayos X (WDS) para la observación detallada de sus modificaciones 
y composición química. 
Algunas de las muestras sometidas al experimento de digestión también fueron observadas 
en el microscopio electrónico para observar algunos rasgos microscópicos de las 
modificaciones obtenidas en el experimento de simulación de la digestión.  
 
 
1.5. Trabajo de gabinete: Simulación de la digestión  
El trabajo de gabinete se realizó a lo largo de toda la tesis, primero recabando la bibliografía 
para obtención de todos los conocimientos necesarios para el desarrollo del experimento.  
A lo largo del desarrollo de la tesis se trataron, analizaron e interpretaron los datos y 
resultados obtenidos el laboratorio. Finalmente se elaboró el apartado de la presente 
memoria, dónde quedan recogido los antecedentes, datos, resultados, discusiones y 
conclusiones más importantes de la investigación realizada.  
Así, el trabajo de gabinete ha sido principalmente: 
1) Realización de las tablas cualitativas para análisis de las modificaciones observada 
en los elementos anatómicos de murciélagos y muestras control tras el experimento. 
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2) Recopilación de los datos obtenidos en el laboratorio, durante el experimento y las 
pruebas realizadas. 
3) Análisis y tratamiento de los datos 
4) Elaboración del protocolo para Olexa a partir de los resultados de las pruebas 
5) Elaboración de las tablas de secuencia de modificaciones obtenidas en quirópteros 
para su utilización en futuros estudios.  
6) Elaboración y tratamiento de la parte gráfica y elaboración de la presente Tesis 
Doctoral. 
7) Preparación de la memoria de los resultados del experimento en elementos de 
quirópteros para la AJISEP. 
8) Elaboración de presentaciones y diseño de pósteres para la difusión científica de los 
resultados en jornadas y congresos. 
 
 
1.5.1. Realización de tablas cualitativas de modificación  
 
Todos los datos respecto de las modificaciones observadas durante esta tesis, fueron 
recogidos en tablas realizadas en Microsoft® Office Excel Profesional Plus 2016. 
Las tablas realizadas fueron de carácter cualitativo, dónde se incluyeron los registros 
correspondientes a las modificaciones tafonómicas encontradas en laboratorio relativas al 
ataque ácido y enzimático. También fueron registradas cuando se presentaban estas 
modificaciones en las muestras fósiles de comparación. Así, los campos se rellenan según 
la presencia ausencia, tipo y distribución de las modificaciones. Las tablas de las muestras 
fósiles de quirópteros contienen, además, los campos con la información original de cada 
muestra incluyendo el código asignado en cada yacimiento. 
 
1.5.2. Análisis y tratamiento de los datos 
 
Para el análisis de las muestras del experimento, se siguieron las metodologías de trabajo e 
información de los resultados descrita en la bibliografía detallada a lo largo de este apartado 
(Andrews, 1990; Fernández-Jalvo, 1992; Andrews y Fernández-Jalvo, 1992; Denys et al., 
1995; Fernández-Jalvo et al., 2014, 2016; Fernández, et al., 2017). Esto con el fin de 
alcanzar uno de los objetivos del presente trabajo que consiste en completar la información 
existente en la bibliografía, con otros micromamíferos, con el fin de extender esta 
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información y establecer por primera vez los criterios de depredación para el grupo en 
estudio (Chiroptera).  
Para el tratamiento de las imágenes y elaboración de las figuras se empleó el programa 
Adobe Photoshop© CS6 versión 13.0.1. y Adobe Ilustrator©.  
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2. Estudio actualista en ambiente natural. Asociación actual de San Martín de Ubierna 
 
El estudio actualista en entorno natural se realizó a partir de una asociación actual 
producida por lechuza común (Tyto alba), a la cual se ha aplicado la metodología de Peter 
Andrews (1990), tradicionalmente utilizada para el estudio tafonómico de asociaciones 
fósiles de micromamíferos. 
 
La metodología de Andrews (1990) consiste en el análisis cuantitativo y cualitativo, 
mediante la aplicación de diversos índices y la descripción de modificaciones superficiales 
de los elementos de micromamíferos provenientes de los desechos de los depredadores 
(heces y egagrópilas).  
Los índices se emplean para comprender la representación de los elementos anatómicos 
que conforman la asociación y para describir la rotura de los elementos anatómicos, 
mientras que las descripciones de las modificaciones superficiales se centran en identificar 
la corrosión producida por la digestión.  
Los estudios actualistas de Andrews (1990) demostraron que cada predador provoca una 
modificación específica en los restos de sus presas debido a su comportamiento y fisiología. 
Por ello, la finalidad del método es identificar al depredador que ha producido la asociación 
de micromamíferos a partir de los restos de sus presas. Así, es posible evaluar la existencia 
de algún sesgo provocado por el comportamiento del depredador, como la selección de un 
taxón en particular, por ejemplo. Con ello es posible obtener información de las presas, el 
depredador y el ambiente en el que habitaban y realizar interpretaciones 
paleoecológicas/paleoambientales fiables.  
Posteriormente a los trabajos de Andrews, numerosos trabajos actualísticos han seguido 
complementando y ampliando la información relativa a las descripciones de las alteraciones 
superficiales de los huesos como son los trabajos de Fernández-Jalvo (1992), Fernández-
Jalvo y Andrews (1992), Fernández-Jalvo et al. (2016) y Fernández (2017), seguidos 
también en esta tesis para las modificaciones de los elementos. 
 
En este trabajo, la metodología de Andrews se aplicó por separado a dos conjuntos de la 
misma asociación. Uno de ellos corresponde a los elementos provenientes de egagrópilas 
enteras de la asociación y el otro proveniente del sedimento, formado en parte por 
elementos provenientes de egagrópilas antiguas que ya se han disgregado. La finalidad es 
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determinar si existen diferencias entre ambos conjuntos respecto a la identificación del 
depredador productor de la asociación y evaluar en qué medida pueden haber influido las 
modificaciones postdeposicionales.  
Finalmente, se aplicó una reconstrucción climática y ambiental, al conjunto formado por el 
sedimento empleando dos métodos, el Modelo de Inferencia Bioclimático de Hernández-
Fernández y Peláez-Campomanes (2003) y el Método de Ponderación del Hábitat (Habitat 
Weighting method) desarrollado por Whittaker (1948) y Gauch, (1982) y los resultados se 
compararon con los datos reales del área de recolección de las muestras. 
 
 
2.1. Obtención y procesamiento de las muestras 
El material estudiado consiste en egagrópilas enteras (Fig. III. 2C) y sedimento que 
contenía los restos de micromamíferos provenientes de egagrópilas disgregadas 
naturalmente (Fig.III. 2B). 
Se realizó el cotejo de los resultados de ambos, egagrópilas enteras y sedimento, para 
observar la desviación producida en las primeras etapas del proceso de fosilización, en las 
que se producen alteraciones bioestratinómicas. Para comparar ambos conjuntos se realizó 
la interpolación de la riqueza de especies mediante la técnica de rarefacción, basada en la 
forma de la curva de especies/abundancia. 
Las muestras de este estudio fueron recolectadas en un repecho justo debajo de un 
reposadero de lechuza común (Tyto alba) que se encuentra activo desde hace varios años 
(Fig.III. 2 A). Tanto el repecho como el reposadero se encuentra en material rocoso y se 
ubica a 2 km al noreste de la localidad burgalesa de San Martín de Ubierna (en el noreste 
de España).  
 
 
2.1.1. Sedimento 
 
Se recolectó un total de 2 kilos de sedimento del repecho ubicado justo por debajo del 
reposadero de lechuza. El sedimento se encuentra sobre los materiales duros del repecho y 
consiste en materiales detríticos finos sin cementar con abundantes restos óseos 
procedentes de egagrópilas disgregadas. Dichos restos óseos se encontraban tanto en 
proceso de enterramiento superficial como en la superficie (Fig. III. 3). 
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Se analizó un total de 0,5 kg del sedimento, el cual fue triado bajo lupa binocular (10-40X) 
para la recuperación de los restos óseos. Éstos se separaron en elementos anatómicos (Fig. 
III. 4) para el conteo, identificación taxonómica de las especies y la observación de las 
modificaciones tafonómicas. 
 
 
Figura III. 2. Detalle de la pared extraplomada ubicada en San Martín de Ubierna (A) dónde 
se encuentra el reposadero de lechuza (flecha). Debajo del reposadero existe un repecho 
dónde se acumula el material proveniente del reposadero. B. detalle del sedimento 
acumulado bajo el reposadero, que contiene abundantes elementos de micromamíferos y 
egagrópilas, tanto en proceso de disgregación como enteras (estas últimas señaladas con 
una flecha). C. detalle de algunas de las egagrópilas enteras recolectadas para el estudio. 
Escala 2cm.  
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Figura III. 3. Detalle del sedimento recolectado en San Martín de Ubierna 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Figura III. 4. Detalle de los elementos anatómicos encontrados en el sedimento, recolectado 
en San Martín de Ubierna, en proceso de separación para su almacenamiento y estudio. 
 
 
Métodos y técnicas aplicadas al estudio          a 
 
81 
 
2.1.2. Egagrópilas 
 
Se recuperaron 65 egagrópilas del repecho ubicado debajo de un reposadero de lechuza. Al 
encontrarse fuera del reposadero, una gran parte de esas egagrópilas se encontraban sin 
disgregar, por lo que fueron empleadas en este trabajo. Así se pudo analizar el contenido 
de 32 egagrópilas completas (Fig. III. 5). 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Figura III. 5. Detalle de algunas de las egagrópilas enteras recolectado en San Martín de 
Ubierna. Estas fueron disgregadas artificialmente para recuperar los elementos anatómicos 
contenidos en cada una. 
 
Éstas fueron enumeradas, medidas y fotografiadas para luego proceder a su disgregación 
utilizando la técnica de disección seca. Durante la disgregación de las egagrópilas se 
extrajeron los elementos anatómicos de mayor dimensión. Posteriormente los desechos de 
las egagrópilas fueron triados bajo lupa binocular (10-40X) con el fin de recuperar la 
totalidad de los elementos anatómicos contenidos en cada egagrópila. Todos los elementos 
anatómicos identificados se etiquetaron asociados a la egagrópila que los contenía, con el 
fin de conocer exactamente cuántos elementos, individuos y especies contenía cada 
egagrópila recolectada.  
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2.1.3. Técnicas de observación  
 
Todos los elementos fueron observados con microscopía óptica empleando lupa binocular 
estereoscópica (10-40x) para realizar una selección de los elementos que mostraban señales 
de modificación. Posteriormente, los elementos seleccionados fueron analizados y 
fotografiados empleando una cámara digital Leica DFC420 acoplada a una lupa 
estereoscópico Leica MZ16 A (7x -115x) del departamento de Geodinámica, Estratigrafía 
y Paleontología (GEODESPAL) de la Facultad de Ciencias Geológicas de la Universidad 
complutense de Madrid (UCM). 
 
2.2. Método de estudio de las alteraciones producidas por depredación 
Cómo ya se ha mencionado antes, para el estudio tafonómicas de la asociación, se siguió 
la metodología definida por Andrews (1990). Este método se fundamenta en dos principios: 
1- las asociaciones de micromamíferos se deben a la acción de depredadores y a través del 
análisis de los restos de las presas ingeridas es posible identificar al depredador productor 
de dicha asociación; 2- a través de la observación del comportamiento actual de los 
depredadores (etología), es posible establecer analogías entre las modificaciones que 
observamos en los restos fósiles y los restos encontrados en las egagrópilas de depredadores 
actuales.  
Este autor ha hecho una clasificación de los depredadores de micromamíferos (aves rapaces 
nocturnas o estrigiformes, aves rapaces diurnas o falconiformes y mamíferos carnívoros), 
en función de la intensidad de las modificaciones observadas en los restos óseos y dentarios 
de las presas. Esta clasificación distingue cinco categorías (1. ligera, 2. moderada, 3. 
intermedia, 4. fuerte y 5. extrema), basándose en el análisis de la representación, 
fracturación y digestión de los elementos anatómicos. 
Esta metodología fue aplicada a ambos, egagrópilas y muestra de sedimento, por separado 
con el fin de observar si existe desviación de los datos que pudiera relacionarse con 
procesos de alteración tafonómica de la primera etapa de fosilización. 
Por motivos prácticos y para evitar que el lector recurra constantemente al trabajo de 
Andrews (1990), se expondrá a continuación un resumen de la metodología y cómo fue 
aplicada, además de indicar la categoría de modificación a la que pertenece la lechuza 
común (Tyto alba), y la distribución de las especies de predadores de micromamíferos en 
las diferentes categorías que son más similares a la misma.  
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2.2.1. Representación de elementos anatómicos 
 
Las diferencias en el comportamiento y fisiología de los depredadores de micromamíferos 
permite diferenciarlos a través de las modificaciones de los restos de sus presas.  
Una de estas diferencias tiene relación con la representación ósea y dental. Así, para este 
primer análisis, se contabiliza el número de restos (NR), el número de elementos 
identificados (NME) y el Mínimo Número de individuos (NMI). 
 
El Número de Restos (NR) consiste en huesos, dientes o fragmentos de los mismos, tanto 
determinados como indeterminados. Se ha contabilizado el NR tanto para restos craneales, 
postcraneales, como dientes sueltos, recuperados en la asociación actual de San Martín de 
Ubierna. 
 
Para obtener el número total de elementos de la muestra (Incisivos y molares sueltos, 
húmeros, fémures etc), se calculó el Número Mínimo de Elementos (NME), considerando 
los fragmentos, pero sin contabilizarlos todos. Se tiene en cuenta la zona a la que pertenece 
el elemento (epífisis, diáfisis), la posición en el esqueleto (anterior, posterior, derecho, 
izquierdo) y de ser posible incluir, la edad relativa (juvenil, adulto) (Grayson, 1984; Lyman, 
1994b). Así, pare el fémur y húmeros, se considera el total de fragmentos de los elementos 
(diáfisis, epífisis proximal y epífisis distal) siempre y cuando este número exceda a los 
elementos completos o enteros. También, para los incisivos fracturados se contabilizaron 
solo las puntas, dado que eran las más frecuentes, excepto en los casos donde al incisivo 
sólo le faltaba una pequeña porción de las mismas. La especificación de la obtención del 
NME para cada elemento se detallará en los diferentes apartados. 
Una vez contabilizados los distintos elementos anatómicos recuperados se obtiene el 
Número Mínimo de Individuos (NMI), tanto para las egagrópilas como para el sedimento. 
El NMI se empleó como método de cuantificación para valorar la abundancia relativa (Ri) 
de las especies representadas en la asociación. Se obtiene por el elemento esquelético 
determinable más frecuente de un taxón determinado, considerando la lateralidad de cada 
elemento (Stock, 1929; Howard, 1930; Brain, 1981; Lyman, 1994b). De ser necesario, es 
posible considerar variables como el tamaño y edad. Así, si un conjunto consta de tres 
hemimandíbulas izquierdas y dos derechas de la especie A, entonces debe haber un mínimo 
de tres individuos de la especie A representados por los cinco elementos, dado que cada 
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individuo tiene solo una hemimandíbula izquierda y una derecha. El número de individuos 
es mínimo porque en realidad puede haber cinco individuos representados por esas cinco 
hemimandíbulas, pero en conjuntos tan grandes, como suelen ser las asociaciones de 
micromamíferos, es difícil determinar si los elementos provienen de diferentes o del mismo 
individuo en todos y cada uno de los casos (Lyman, 1994b, 2008). 
 
Pérdida de elementos anatómicos 
La resistencia o durabilidad de cada uno de los restos del esqueleto de un micromamífero 
frente a los depredadores es heterogénea. Luego del trabajo de Andrews, es posible apreciar 
que la abundancia relativa de los elementos anatómicos de las presas representa a un 
depredador o grupo de depredadores determinado. El índice empleado fue el de abundancia 
relativa de Dodson y Wexlar (1979), que calcula la proporción existente entre los elementos 
anatómicos de una muestra respecto al número de elementos anatómicos que deberían 
encontrarse en la muestra según el NMI. Empleado también por Andrews (1990), el índice 
de abundancia relativa se describe a continuación: 
 
 
 
 
Ri: abundancia relativa para el elemento esquelético i  
NMEi: número mínimo de elementos anatómicos i en la muestra  
NMI: número mínimo de individuos 
Ei: número de elementos i en el esqueleto del micromamífero 
 
Siguiendo a Andrews y trabajo posteriores (Fernández-Jalvo, 1992; Fernández-Jalvo y 
Andrews, 1992) el resultado de la abundancia relativa de cada elemento se multiplicó por 
100, siendo interpretado como un porcentaje para facilitar la exposición de los datos.  
 
Este índice debe ser empleado con cautela dado que las alteraciones postdeposicionales y 
diagenéticas pueden alterar la asociación original (Fernández-Jalvo, 1992). Para discernir 
entre la pérdida de elementos anatómicos por la acción del predador o por la acción de 
agentes postdeposicionales, se deben tener en cuenta criterios como la fractura y la el grado 
de digestión. 
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Con relación al depredador responsable de la asociación actual estudiada en esta tesis 
(lechuza común), existe una similitud en el Ri de los elementos de las asociaciones 
formadas por varias aves rapaces nocturnas. Así, Ri para lechuza común (Tyto alba), es 
muy similar al de búho chico (Asio otus), lechuza campestre (Asio flammeus), búho nival 
(Nyctea scandiaca), el búho de Verreux (Bubo lacteus) y el cárabo lapón (Strix nebulosa). 
Por ello todas estas especies de depredadores fueron incluidas por Andrews en un grupo, 
denominado “owl pattern” o modelo de lechuza. Este grupo constituye la categoría 1 de 
modificación, que muestra una elevada proporción de elementos craneales y postcraneales 
y una baja proporción de dientes aislados, representando una baja proporción de pérdida 
esquelética y rotura de maxilares.  
La categoría 2 de Andrews, muestra cierta semejanza con la categoría de la lechuza (Tyto 
alba). Está formada por búho real (Bubo bubo) y el búho africano (Bubo africanus), que 
presentan una mayor destrucción de los elementos anatómicos más frágiles como los 
huesos del cráneo y huesos largos.   
La siguiente categoría también está formada por rapaces nocturnas: el cárabo común (Strix 
aluco) y el mochuelo (Athene noctua). Aunque presentan un grado de destrucción de los 
elementos ligeramente superior o igual al de la categoría 2, estos se diferencian por 
presentar un porcentaje muy superior de dientes aislados, interpretado como una elevada 
destrucción de mandíbulas y maxilares, por lo que forman la categoría 3 de Andrews 
(1990).  
 
 
Proporciones de elementos anatómicos 
Andrews (1990) observó que la mayoría de las asociaciones formadas por estrigiformes 
presentaban proporciones elevadas de elementos postcraneales. También, que los 
falconiformes y mamíferos carnívoros se diferencian porque en general producen conjuntos 
con mayor cantidad de elementos craneales. Así, para el análisis de las relaciones entre 
elementos craneales y postcraneales y el cálculo de las proporciones entre elementos 
anatómicos se emplearon 4 índices (Andrews, 1990; Fernández-Jalvo, 1992; Fernández-
Jalvo y Andrews, 1992).  
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• Relación de elementos postcraneales y craneales 
Para la relación entre elementos provenientes del postcráneo y del cráneo, se calcularon 
dos índices. Estos permiten observar si existe un equilibrio de los elementos anatómicos 
encontrados en la muestra, o si por el contrario existe una distorsión, provocada por 
pérdida/destrucción de algún elemento anatómico en particular.    
El primero corresponde al índice de los elementos postcraneales versus elementos 
craneales, dónde los elementos postcraneales (Pc), corresponde a la suma de los elementos 
anatómicos que forman las extremidades (húmeros, radios, ulnas, fémures y tibias) y los 
elementos craneales (C), son la suma de hemimandíbulas, hemimaxilas y molares aislados.  
 
 
 
 
El resultado previsto de esta proporción en un sólo individuo sería de 10 elementos 
postcraneales frente a 16 elementos craneales. Para corregir esta proporción, se multiplica 
la suma de los elementos postcraneales de nuestra muestra por 16 y los craneales por 10 
(Fernández-Jalvo, 1992). El resultado se multiplica por 100 para obtener un porcentaje. 
 
El resultado obtenido se interpreta como indicador, de modo que cuanto más se acerque al 
número 100, más equilibrio existirá entre los elementos craneales y postcraneales. Si una 
muestra presenta más restos postcraneales que craneales, el resultado será mayor a 100. En 
el caso contrario, el resultado será menor a 100. 
La confirmación de una predominancia de elementos craneales o postcraneales en la 
muestra se obtiene al comprar el índice Pc/C con el segundo índice calculado, que se expone 
a continuación. 
 
El segundo índice relaciona los elementos proximales de las extremidades (H: húmero y F: 
fémur) con el número de hemimaxilas (Hmx) y Hemimandíbulas (Hmd).  
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Todos los elementos anatómicos considerados para este índice corresponden a elementos 
pares en un mismo individuo (considerando cada hemimandíbula y cada hemimaxila), por 
lo que la comparación entre los elementos postcraneales y los craneales de este índice no 
necesita corrección. El resultado debe interpretarse de la misma manera que el índice Pc/C. 
 
 
Interpretación de la relación de elementos postcraneales y craneales 
Dentro de la Categoría 1 de Andrews, la lechuza común (Tyto alba), búho chico (Asio otus), 
búho real (Bubo bubo) presentan valores equilibrados, cercanos a 100 para estos dos 
índices, aunque ante la ausencia de dientes sueltos pueden arrojar valores mayores a 200. 
La lechuza campestre (Asio flammeus) y el búho nival (Nyctea scandiaca), muestran 
proporciones elevadas, entre 100 y 150, seguramente debido a que decapitan algunas de 
sus presas antes de ingerirlas. También el cárabo común (Strix aluco), búho de Verreux 
(Bubo lacteus), búho africano (Bubo africanus), cernícalo (Falco tinnunculus), aguilucho 
pálido (Circus cyaneus) y la gineta (Genetta genetta), pertenecientes a la Categoría 2, 
muestran valores ligeramente por encima de 100 en Pc/C y ligeramente inferiores a 100 en 
H+F/Mx+Md.  
Para estos índices, encontramos dentro de la categoría más elevada de modificación 
(categoría 4), un ave rapaz nocturna (además de mamíferos carnívoros como el coyote, 
zorro y mangosta). Se trata del mochuelo (Athene noctua), que muestra valores inferiores 
a 30 para ambos índices. 
 
• Relación de elementos distales y proximales 
Para el cálculo de las proporciones entre elementos anatómicos se calcularon otros dos 
índices. 
En ocasiones algunas asociaciones se caracterizan por pérdida/destrucción preferencial de 
los elementos distales de las extremidades, ya que son más frágiles que los elementos 
proximales (Andrews, 1990; Fernández-Jalvo y Andrews, 1992). Para expresar esta 
anomalía se emplea el índice que compara tibias (T) y radios (R) con los húmeros (H) y 
fémures (F): 
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El resultado de este índice se interpreta de la misma forma en la que se hace con el índice 
Pc/C.  
 
En este caso, la lechuza común (Tyto alba), búho nival (Nyctea scandiaca), búho chico 
(Asio otus), búho de Verreux (Bubo lacteus), cárabo común (Strix aluco) presentan valores 
alrededor de 100; mientras que la lechuza campestre (Asio flammeus), búho real (Bubo 
bubo), cárabo lapón (Strix nebulosa), zorro ártico (Alopex lagopus) y el coyote (Canis 
latrans) muestran valores cercanos, entre 80 y 70. El mochuelo (Athene noctua) y el búho 
africano (Bubo africanus) muestran valores aún menores, entre 70 a 60 y 60 a 40 
respectivamente. 
 
• Relación entre dientes sueltos y alveolos vacíos 
Andrews (1990) también observó una mayor proporción de molares e incisivos retenidos 
en los alvéolos en restos consumidos por estrigiformes y un elevado número de alveolos 
vacíos en asociaciones originadas por falconiformes y mamíferos carnívoros. En orden de 
evaluar la proporción relativa a los dientes aislados se propone otro índice (Fernández-
Jalvo y Andrews, 1992), el de dientes sueltos/alveolos vacíos (Av). 
Éste índice se aplicó separadamente para los molares sueltos (Ms) y los incisivos sueltos 
(Is): 
 
 
 
 
 
 
 
Procesamiento de las muestras 
Para el conteo del total de incisivos sueltos, considerando dientes fracturados, se 
contabilizaron solo los fragmentos que contenían las “puntas” de los incisivos, que además 
eran los más frecuentes entre los fragmentos. La única excepción hecha a ese criterio fue 
cuando el incisivo se encontraba casi completo y solo le faltaba una pequeña porción de la 
punta. Esos incisivos fueron considerados para el conteo total de incisivos sueltos para el 
estudio de la fractura, pero no para el análisis de la digestión.   
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En el caso de los molares sueltos, todos los elementos fracturados presentaban perdida de 
una pequeña porción del diente, excepto por 10 fragmentos de molares que no pudieron ser 
determinados, por lo que no hubo que cuidar aspectos respecto del conteo, por lo que el 
número de molares sueltos es igual al número de restos recuperados para los molares 
sueltos. 
 
 
Interpretación de los resultados 
Para la interpretación de los resultados del índice de dientes sueltos/alveolos vacíos, si en 
la muestra existen más espacios vacíos en las quijadas que dientes sueltos, el resultado 
deberá ser menor a 100 y se interpretará la pérdida/destrucción de dientes sueltos.  
Si, por el contrario, es mayor a 100, existen más dientes sueltos que espacios vacíos, 
reflejando la pérdida/destrucción de maxilares y mandíbulas. 
 
 
2.2.2. Fractura de los elementos anatómicos 
 
La fractura de huesos y dientes es una modificación física que puede ofrecer información 
acerca del depredador productor de una asociación fósil (Andrews, 1983).  Esto debido a 
que los tres grupos de depredadores de micromamíferos (estrigiformes, falconiformes y 
mamíferos carnívoros) poseen diferentes técnicas de caza e ingestión de sus presas, además 
de diferencias anatómicas y fisiológicas respecto del aparato digestivo. Mientras las rapaces 
efectúan un picotazo en el cráneo de su presa antes de ingerirla, los mamíferos carnívoros 
mastican la presa, provocando un grado más intenso de fracturación de los elementos de 
sus presas antes de la ingestión. Entre las rapaces también existen diferencias en la 
ingestión, dado que las rapaces nocturnas (estrigiformes) ingieren sus presas enteras, 
mientras que las diurnas (falconiformes) desmenuzan sus presas antes de ingerirlas, 
evitando consumir fragmentos grandes de hueso.  
Además, el sistema digestivo en las aves consta de 2 estómagos. El primero, el estómago 
glandular o proventrículo, es más pequeño y funciona de manera similar al estómago de los 
mamíferos, secretando el ácido clorhídrico y enzimas sintetizados por sus glándulas 
secretoras. El segundo, llamado estómago muscular, ventrículo o molleja, es propio de las 
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aves. Posee una función mecánica de movilizar, mezclar y romper el contenido proveniente 
del estómago glandular, a través de una potente musculatura y un estrato córneo. 
 
La interpretación de la información obtenida a través de la fracturación de los elementos 
debe tomarse con cautela, dado que esta modificación puede deberse tanto a la forma de 
ingestión y la acción digestiva de los depredadores, como a agentes postdeposicionales 
como el pisoteo y el transporte (Fernández-Jalvo, 1992).  
 
Se analizaron y categorizaron las fracturas de los restos de micromamíferos de forma 
diferencial y específica para el postcraneal, los maxilares, las mandíbulas, los incisivos y 
los molares. 
 
2.2.2.1.Fractura en elementos craneales 
 
Cráneos 
Los cráneos completos en las asociaciones de micromamíferos son muy raros, tanto por el 
modo de caza e ingestión del depredador, como por la fragilidad misma de esta estructura. 
Por esto, se calcula el porcentaje de cráneos completos, considerando que hay dos 
hemimaxilares por cráneo. Se comparó así, el número de hemimaxilares completos con el 
número total de hemimaxilares, tanto de la muestra de sedimento como de las egagrópilas. 
        
 
 
 
 
 
 
 
Figura III. 6. Categorías de fracturas del cráneo. A y B se consideran cráneos completos. C 
cráneo roto que conserva parte del arco cigomático. D fragmento de una hemimaxila con 
arco cigomático roto. Modificado de Fernández-Jalvo (1992). 
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Los tipos de fracturas de los cráneos se categorizaron según la figura III. 6, donde las dos 
primeras categorías (A y B) se consideran hemimaxilares completos, a pesar de que el tipo 
“B” es definido por la carencia de la fracción posterior de la base del cráneo. La categoría 
C es un hemimaxilar fracturado que conserva el rostro y arco zigomático y D es un 
fragmento de la hemimaxilar (paladar) carente de arco cigomático.  
 
Interpretación de los resultados 
La Categoría 1 de Andrews, presentan entre un 70 y un 100% de cráneos completo en sus 
asociaciones y corresponde al grupo compuesto por la lechuza común (Tyto alba), el búho 
nival (Nyctea scandiaca), el búho chico (Asio otus), el búho de Verreux (Bubo lacteus) y 
el cárabo lapón (Strix nebulosa).  
La categoría 2, formada por lechuza campestre (Asio flammeus), el búho real (Bubo bubo), 
el búho africano (Bubo africanus) y cárabo común (Strix aluco), también presenta un alto 
porcentaje, llegando a un 64% de cráneos completos. 
El mochuelo (Athene noctua), nuevamente entra en una de las categorías elevadas 
(categoría 3), junto con las rapaces diurnas (cernícalo y aguilucho pálido), que no 
sobrepasan el 50 % de representación de cráneos completos. 
 
 
Arco cigomático 
Para reflejar el grado de daño causado en maxilares, se caracterizaron los restos craneales 
por la retención del proceso cigomático del maxilar, dado que se considera un buen 
indicador de rotura (Fernández-Jalvo, 1992). Se calculó el porcentaje comparando el 
número total de hemimaxilares que retenían el proceso respecto del número total de 
hemimaxilares de roedores en la muestra.  
Posteriormente los resultados se cotejaron con los datos de Andrews (1990), para establecer 
la categoría de modificación de ambas asociaciones actuales estudiadas (sedimento y 
egagrópilas). 
 
 
Interpretación de los resultados 
Las especies ubicadas en la categoría 1 de modificación de Andrews (1990) presentan hasta 
un 30% de pérdida del proceso maxilar del arco cigomático. En esta categoría, 
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acompañando a la lechuza común (Tyto alba) se encuentran el búho chico (Asio otus), el 
búho nival (Nyctea scandiaca), el búho de Verreux (Bubo lacteus) y el cárabo lapón (Strix 
nebulosa).  
El búho real (Bubo bubo), el búho africano (Bubo africanus) y cárabo común (Strix aluco) 
muestran porcentajes más altos de pérdida, por lo que quedan ubicados en la categoría 2 de 
modificación (entre 30 y 50% de pérdida). 
Para este índice, tanto la lechuza campestre (Asio flammeus) como el mochuelo (Athene 
noctua) quedan clasificados en las categorías más altas de modificación de Andrews 
(1990). Así, la lechuza campestre queda ubicada junto a falconiformes, como Falco 
tinnunculus, y a mamíferos carnívoros como la gineta (Genetta genetta) y el coyote (Canis 
latrans), ingresando a la categoría 3 de modificación que tiene un rango de pérdida de entre 
50 a 70%.  El mochuelo, en cambio, entra a la categoría de modificación más alta (categoría 
4, con más de 70% de pérdida) junto a mamíferos carnívoros como zorros (Vulpes vulpes 
y Alopex lagopus) y marta (Martes martes). 
 
 
Pérdida de piezas dentales 
También se estudió la pérdida de piezas dentales en los maxilares, como otro indicador de 
daños causados en las maxilas. Para el porcentaje de pérdida se compararon el número de 
alveolos vacíos de molares (Avm) e incisivos (Avi), con el número de dientes esperados 
para cada hemimaxilar (Hmx). Para el número de molares esperados, se considera la suma 
de las molares in situ y los alveolos vacíos (Av) en cada hemimaxilar (Hmx) existentes en 
la muestra. 
 
 
 
 
 
 
La clasificación de las categorías de las especies actuales (Andrews, 1990; Fernández-
Jalvo, 1992; Fernández-Jalvo y Andrews, 1992) se realiza a través del porcentaje de 
alveolos incisivos vacíos, ya que el grado de pérdida de los molares presenta mucha 
variación. Esto debido a que la morfología de molares es heterogénea en las diferentes 
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especies de micromamíferos, pudiendo presentar desde dientes de crecimiento continuo 
que carecer de raíz, como los arvicólidos, a presentar raíces con modificaciones que evitan 
el fácil desprendimiento de los molares. Como los sorícidos, por ejemplo, que presentan 
dientes con la zona apical de las raíces engrosadas. 
 
 
Interpretación de los resultados 
La categoría 1 para la pérdida de incisivos presenta porcentajes bajos, entre 20 y 40 %. Esta 
categoría está compuesta por Lechuza común (Tyto alba), búho chico (Asio otus), búho de 
Verreux (Bubo lacteus) y búho nival (Nyctea scandiaca). 
En este caso la categoría 2 de modificación, a la que pertenecen el cárabo común (Strix 
aluco) y el cárabo lapón (Strix nebulosa), los valores bastante más altos, entre un 50 y 60%.  
La lechuza campestre (Asio flammeus), el búho real (Bubo bubo), y el búho africano (Bubo 
africanus), aunque son rapaces nocturnas, presentan porcentajes de pérdida de incisivos 
muy altas de entre un 80 a un 90%, por lo que se ubican en la categoría 3 de modificación, 
junto al coyote (Canis latrans) y el otoción (Otocyon megalotis). 
 
 
Mandíbulas 
Es más frecuente registrar mandíbulas completas en las asociaciones fósiles de 
micromamíferos, si las comparamos con los cráneos, tanto por su configuración como por 
poseer un tejido más denso y resistente. Sin embargo, tras los procesos de ingestión y 
digestión, los huesos de la mandíbula suelen fragmentarse, perdiendo primero los procesos 
más frágiles (como el coronoides y el angular, Fig. III. 7, Categoría II). En un grado más 
alto de modificación se pierde la rama mandibular ascendente completa (Fig. III. 7, 
Categoría III). En los grados más altos de modificación la fragmentación alcanzar la sínfisis 
y borde inferior del cuerpo mandibular (Fig. III. 7, Categoría V), produciendo que la 
estructura se debilite favoreciendo la pérdida de los elementos dentales. 
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Figura III. 7.Categorización de los tipos de fracturas en las hemimandíbulas. I: elemento 
completo. II: hemimandíbula con fractura de 1 o 2 procesos (angular y/o coronoides). III: 
fractura con pérdida de la rama ascendente. IV: fractura de la sínfisis. V: máximo grado de 
fractura mandibular, con fractura de la sínfisis y del borde inferior del cuerpo mandibular. 
Modificado de Andrews (1990). 
 
 
Al igual que con las fracturas del cráneo, se calculó el porcentaje de mandíbulas completas 
frente a las fracturadas y la abundancia relativa de los diferentes grados de fractura.  
Además, se contabilizó la pérdida de incisivos y molares en la mandíbula, siguiendo el 
mismo criterio que para la pérdida de piezas dentales en los maxilares. Los resultados 
obtenidos se cotejarán con los de datos de Andrews (1990). 
 
 
Interpretación de los resultados 
Con un rango de entre un 70 y un 100% de mandíbulas completas, la categoría 1 de 
modificación contiene las mismas especies que en el análisis de cráneos completos, con 
excepción del búho nival (Nyctea scandiaca), que se encuentra en la categoría 2 de 
modificación (15 a 60%) junto a la lechuza campestre (Asio flammeus), búho real (Bubo 
bubo) y el cárabo común (Strix aluco).  
La siguiente categoría, que incluye al búho africano, muestra porcentajes de entre un 2 y 
un 10% de mandíbulas completas.  
 
Para el porcentaje de pérdida de incisivos en las hemimandíbulas, la categoría 1, en la que 
se encuentra la lechuza común (Tyto alba) tiene un rango de pérdida de incisivos de un 20 
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a un 40%. Está compuesto además por la lechuza campestre (Asio flammeus), el búho chico 
(Asio otus), el búho nival (Nyctea scandiaca), el cárabo lapón (Strix nebulosa) y el búho 
real (Bubo bubo).  
 
En la categoría 2 (entre 50 y 60% de pérdida) están incluidos el búho de Verreux (Bubo 
lacteus), el búho africano (Bubo africanus) y el cárabo común (Strix aluco) y una vez más 
el mochuelo (Athene noctua) se encuentra en una categoría superior de modificación 
(categoría 3) con rangos de entre 80 y 90% de pérdida de incisivos. 
 
 
Dentición 
Para analizar la totalidad de la fracturación de los elementos craneales, se consideraron 
también las fracturas de los dientes, tanto sueltos como in situ. Andrews observó que la 
fractura es más frecuente en los dientes sueltos y que también existe una correlación de la 
fractura con el grado de digestión. Se consideró así que durante la digestión las estructuras 
dentales se debilitan, provocando la fragilidad de los dientes (Fernández-Jalvo, 1992) 
Además, es frecuente que los yacimientos con micromamíferos conserven 
mayoritariamente los elementos dentales, por lo que es un índice importante para esos 
casos.  
Para el estudio de la fractura de los dientes, se obtiene el porcentaje de dientes fracturados 
in situ, comparando el número de dientes fracturados en mandíbulas y maxilas con el 
número total de dientes in situ en las mismas. El porcentaje de dientes sueltos fracturados 
se consigue comparando los dientes sueltos rotos con el total de dientes sueltos de la 
muestra. Se calculan estos porcentajes para incisivos y molares por separado: 
 
% molares fracturados in situ: Mol frac in situ x100/Total Mol in situ 
% incisivos fracturados in situ: Inc frac in situ x 100/Total Inc in situ 
% molares fracturados sueltos: Mol frac sueltos x 100/Total Mol sueltos 
% incisivos fracturados sueltos: In crac sueltos x 100/Total Mol sueltos 
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Procesamientos de las muestras 
Para el conteo del total de incisivos sueltos fracturados, se contabilizaron solo los 
fragmentos que contenían las “puntas” de los incisivos, que además eran los más frecuentes 
entre los fragmentos. La única excepción hecha a ese criterio fue cuando el incisivo se 
encontraba casi completo y solo le faltaba una pequeña porción de la punta. Esos incisivos 
fueron considerados para el conteo total de incisivos sueltos para el estudio de la 
fracturación del conjunto, pero no para el análisis de la digestión.   
En el caso de los molares, todos los elementos fracturados presentaban perdida de una 
pequeña porción del diente, excepto por 4 pequeños fragmentos indeterminados, por lo que 
no hubo que cuidar aspectos respecto del conteo. 
 
 
Interpretación de los resultados 
Para este índice las rapaces nocturnas se encuentran repartidas entre 3 categorías de 
modificación diferentes. El orden de estas categorías está influenciado en mayor medida 
por la fractura de los dientes in situ.  
En la categoría 1, con 0% de fractura en dientes, encontramos la lechuza común (Tyto alba), 
el búho nival (Nyctea scandiaca), el búho chico (Asio otus) y el cárabo lapón (Strix 
nebulosa). 
En la categoría 2, se encuentra la lechuza campestre (Asio flammeus), búho africano (Bubo 
africanus), el búho de Verreux (Bubo lacteus) y el mochuelo (Athene noctua), con 
porcentajes muy bajos de fractura en dientes in situ (hasta 5% en incisivos y 2% en molares) 
y valores bastante más elevados para los dientes aislados (entre 10 a 20% en incisivos y 
hasta un 20% en molares). 
Esta vez son el búho real (Bubo bubo) y el cárabo común (Strix aluco) los que se ubican en 
la categoría más alta de modificación, entre las rapaces nocturnas. Así, quedan posicionadas 
en la categoría 3 que tiene un rango de fractura de hasta 10% en incisivos y 1 a 5% para 
molares, tanto in situ como aislados. 
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2.2.2.2.Fractura en elementos postcraneales 
Para la fractura de los elementos postcraneales, se han analizado los huesos largos (fémures, 
húmeros, ulnas, radios y tibias) y se clasificaron siguiendo la figura 8, dónde A corresponde 
a la epífisis proximal, B a la diáfisis y C a la epífisis distal.  
Para efectos de la descripción, los huesos largos que habían perdido sólo una de las epífisis, 
o bien los que consisten en una epífisis que conservaba una porción considerable de diáfisis, 
se clasificaron como A/B y B/C, para especificar las porciones conservadas. Así, A/B 
corresponde a un hueso largo que carece de epífisis distal y B/C uno que carece de epífisis 
proximal. 
Para la contabilización de los huesos largos se sumaron los elementos enteros (A/B/C), con 
los que habían perdido una sola epífisis (A/B y B/C, consideran elementos completos). En 
la muestra proveniente de las egagrópilas el número de elementos es más exacto debido a 
que la contabilización de los elementos se realizó a cada egagrópila por separado. 
Finalmente, se sumaron las epífisis proximales A y C siempre y cuando el número total de 
ellas excedieran su contraparte A/B, B/C, sumando únicamente el excedente. Así, de 
encontrarse en la muestra un número total de 10 A/B y 10 C, se contabilizan 10 elementos, 
dado que los 10 C pueden corresponder a los 10 A/B; mientras, si encontrábamos 10 A/B, 
15 C y 2 B, significa que existen 5 C que provienen de otros elementos y dado que superan 
a B, se consideran los 5 elementos sumando un total de 15 elementos. 
 
Los valores se evalúan por elementos completos. El grupo representado por la lechuza 
común (Tyto alba) corresponde al que presenta el mayor porcentaje de elementos 
completos, con más del 90%. Así, la lechuza campestre (Asio flammeus), el búho chico 
(Asio otus), el búho de Verreux (Bubo lacteus), el cárabo lapón (Strix nebulosa) junto a la 
lechuza se encuentren en la Categoría 1. 
 
La Categoría 2 de modificación tiene un rango de porcentaje parecido de elementos 
completos, entre el 80 al 90%. El búho nival (Nyctea scandiaca) y el búho real (Bubo bubo) 
se encuentran en esta categoría. 
La categoría 3 tiene un rango de porcentaje de elementos completos de 40 al 70%. Aunque 
las aves que se encuentran en este grupo, el cárabo común (Strix aluco) y el búho africano 
(Bubo africanus), suelen presentar alrededor de un 50% de elementos completos en sus 
asociaciones. 
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A 
B
C
Una vez más el mochuelo (Athene noctua), queda incluido en una de las categorías más 
altas de modificación, junto a rapaces diurnas y mamíferos carnívoros, que muestran 
porcentajes no mayores al 40% de elementos completos. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Figura III. 8.Tipificación de las fracturas de los elementos postcraneales. A: epífisis 
proximal; B: diáfisis; C epífisis distal. Modificado de Andrews (1990). 
 
 
2.2.3. Digestión  
 
La digestión es una alteración exclusiva y característica de los depredadores. Los efectos 
producidos por la digestión en los elementos anatómicos de los micromamíferos ingeridos 
es una modificación de carácter químico con efecto progresivo y secuencial en los 
elementos anatómicos. Dado este carácter distintivo, luego del análisis de las 
modificaciones presentes en la superficie de cada uno de los elementos, es posible 
distinguir la digestión de otras alteraciones de carácter postdeposicional como el contacto 
con suelos ácidos, corrosión por raíces o ácidos húmicos.  
Aunque se ha documentado cambios en la composición y concentración de elementos 
químicos en los micromamíferos a causa de la digestión (frecuentemente P, Ca y S, ver 
Dauphin et al., 1988, 1997, 2003, 2015; Dauphin y Denys, 1988, 1992; Denys et al., 1996b; 
Dauphin y Williams, 2007), los cambios químicos de los elementos de la asociación actual 
estudiada en esta tesis no fueron analizados por el elevado número de muestras y la falta 
de financiación para realizar dicho análisis. 
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Digestión de elementos dentales 
En el caso de la alteración en elementos dentales, (sensu Fernández-Jalvo y Andrews, 1992) 
se consideró tanto el grado de digestión, como la frecuencia de alteración (% de dientes 
modificados).  
Para la frecuencia de alteración se calculó el porcentaje de dientes alterados comparando 
los dientes que presentaban digestión, en mandíbulas, maxilas y dientes sueltos, con el total 
de dientes de la muestra. Se calculó el porcentaje de incisivos y molares por separado.  
 
% corrosión inc.= incisivos alterados x 100 / Total de incisivos 
 
% corrosión mol. = molares alterados x 100 /Total de molares 
 
Para el conteo del total de incisivos sueltos para la determinación de los grados de digestión, 
se consideraron solo las “puntas” de los incisivos que se presentaban rotos, sin considerar 
las raíces, tengan o no señales de digestión, ya que los incisivos de los roedores presentan 
crecimiento continuo, por lo que las raíces abiertas son afectadas más fuertemente por su 
alto grado de mineralización (Fernández-Jalvo, 1992).  
 
Los efectos de la digestión sobre los molares varían dependiendo del taxón, según la 
morfología del molar y el grosor del esmalte a lo largo de toda la pieza dental. Así, desde 
el grado más leve de digestión, los molares de arvicólidos se verán afectados en los ángulos 
salientes, en los múridos en las cúspides y en los sorícidos en la unión corona- raíz. A 
medida que aumenta el grado de digestión, la modificación avanza desde esos mismos 
puntos, ampliándose la zona afectada en el molar, tal y como indica la figura III. 9.  
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Figura III. 9.Tipificación según el grado de modificación por digestión ligera, moderada, 
fuerte y extrema en incisivos de roedores y molares de arvicólidos, múridos y sorícidos. La 
morfología del molar y el grosor del esmalte producen diferentes respuestas a los efectos 
de la digestión. Modificado de Fernández-Jalvo y Andrews (1992), Fernández-Jalvo et al., 
2016 y Fernández et al., 2017.  
 
 
La modificación también progresa de manera heterogénea en los molares de los diferentes 
taxones en función del grado de digestión. Así, en una digestión de grado ligero (categoría 
1 de modificación de Andrews, 1990) los arvicólidos muestran pérdida del esmalte, los 
múridos presentan esmalte con superficie mate y más redondeado que en los dientes no 
digeridos, mientras que los molares de sorícidos se encuentran inalterados (Fig. III. 9). 
Además, la pérdida de esmalte con exposición de la dentina, ocurre solo después de la 
exposición a una digestión de grado fuerte en los molares de múridos y sorícidos. 
 
La eliminación del esmalte en arvicólidos se produce después de una digestión ligera, 
mientras que en múridos y sorícidos, solo se produce luego de una digestión fuerte. Los 
molares de múridos ligeramente digeridos tienen una superficie de esmalte mate más suave 
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y una forma más redondeada que los dientes no digeridos, sin embargo, los molares de 
sorícidos que se encuentran en la misma situación se encuentran inalterados (modificado 
de Fernández-Jalvo, 1992; Fernández-Jalvo et al., 2016; Fernández et al., 2017). 
 
 
Interpretación de los datos 
A continuación, se presentan las tablas resumen para la identificación del depredador a 
partir de la frecuencia (Tabla III. 9) y el grado de digestión (Tabla III. 10) observado en los 
elementos dentales. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Tabla III.9. Resumen de la distribución de las especies de depredadores de micromamíferos 
en las diferentes categorías de modificación por digestión de incisivos. Modificado de 
Andrewes (1990), Fernández-Jalvo y Andrews (2016). 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Tabla III.10. Resumen de la distribución de las especies de depredadores de 
micromamíferos en las diferentes categorías de modificación por digestión de molares. 
Modificado de Andres (1990), Fernández-Jalvo y Andrews (2016). 
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Digestión de elementos postcraneales 
La evidencia de digestión en los elementos postcraneales puede ser difícil de diferenciar de 
la modificación producida por otros procesos, como la corrosión del suelo o la abrasión, 
cuando la modificación no es muy fuerte. 
 
Los primeros signos de digestión aparecen en forma de corrosión o pérdida de tejido en las 
epífisis, para luego extenderse gradualmente hacia la diáfisis (Fernández-Jalvo, 1992). Los 
signos son más característicos en los extremos proximales del fémur y distales del húmero, 
en lo que aparece la corrosión en el área de articulación (Tabla III.11). Cuando la 
modificación es mayor, la superficie articular puede ser destruida y la modificación avanza 
hacia la diáfisis en forma de pulido o abrasión o aspecto ondulado según el grado de 
modificación y, de existir alguna fractura, se producirá el redondeamiento de los bordes de 
fractura.  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Tabla III.11. Criterios seguidos para la categorización del grado de modificación 
encontrado en los elementos postcraneales. 
 
 
Procesamiento de las muestras 
Para el análisis de elementos postcraneales se tuvo en cuenta la frecuencia de fémures y 
húmeros afectados por digestión. Se excluyeron los elementos que carecían de ambas 
epífisis como consecuencia de fractura, los fémures que carecían de la epífisis proximal y 
los húmeros que carecían de la epífisis distal.  
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Interpretación de los datos 
Basado en el porcentaje de epífisis proximal de fémures afectados por digestión respecto 
del total de fémures encontrados en la muestra, Andrews establece que la lechuza común 
(Tyto alba) se encuentra dentro de la categoría 1 de modificación, con menos de 20% de 
elementos afectados, dónde la modificación encontrada es de grado leve, concentrándose 
en la superficie articular. Junto a la lechuza común se encuentran la lechuza campestre 
(Asio flammeus), el búho nival (Nyctea scandiaca), el búho chico (Asio otus) y el búho de 
Verreux (Bubo lacteus). 
La categoría 2, aunque está formada por rapaces nocturnas (búho africano, el cárabo común 
y el cárabo lapón) presenta un grado de digestión mayor, llegando hasta moderada, y un 
porcentaje de elementos alterados superior al de la categoría 1, entre 20 a 35% de elementos 
afectados.  
El búho real (Bubo bubo), presenta características especiales ya que, aunque se incluye en 
la categoría 2, puede llegar a causar digestión fuerte y producir un rango de entre 30 a 40% 
de elementos afectados, siendo esta combinación de modificación exclusiva de este 
depredador. 
El mochuelo (Athene noctua), vuelve a estar en una categoría de modificación más alta 
(categoría 3) junto a rapaces diurnas. Presentan un grado de modificación extremo, 
mostrando mayor modificación de la diáfisis. La frecuencia de elementos afectados es 
considerablemente mayor que en la categoría de la lechuza, con un 50 a 80% de elementos 
afectados (Fernández-Jalvo y Andrews, 2016).  
 
 
2.2.4. Resumen de los índices y clasificación general de los depredadores 
 
Basado en sus estudios actualistas, y tomando en consideración todos los rangos de 
modificación analizados, Andrews (1990) establecer 5 categorías de modificación que 
permiten caracterizar e identificar, los depredadores estudiados. La asignación de las 
especies de predadores es realizada en base a la categoría observada con más frecuencia 
respecto a los índices descritos anteriormente (representación, fractura y digestión de 
elementos anatómicos).  
A continuación, se presenta la tabla de resumen (Tabla III. 12) de la clasificación de los 
depredadores según Andrews, 1990 para cada uno de los índices aplicados. 
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Tabla III. 12. (Página anterior) Clasificación de los predadores en categorías de 
modificación según las alteraciones observadas en cada característica estudiada. 
Modificado de Andrews (1990). 
 
La frecuencia de cada categoría para cada depredador estudiado por Andrews (1990) se 
resume en el siguiente histograma: 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Figura III. 9. Resumen de las categorías de predadores. 1. Categoría leve; 2. Categoría 
intermedia; 3. Categoría moderada; 4. Categoría fuerte; 5. Categoría extrema En esta 
clasificación se encuadra cada depredador en una de las 5 categorías de modificación de 
los restos. El número de veces que un depredador es registrado en cada categoría, para los 
diferentes índices, es sumado en la escala vertical del histograma. El depredador es 
considerado de la categoría que se repite con mayor frecuencia. Así, aunque Martes martes 
produce modificaciones de nivel 1, 3, 4 para algunos índices, es considerado un depredador 
categoría 5 ya que es la categoría más numerosa. Modificado de Andrews (1990). 
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Teniendo en cuenta el grado de alteración producido con mayor frecuencia para los 
depredadores actuales estudiados por Andrews (1990), la clasificación de los depredadores 
en las diferentes categorías de alteración sería la siguiente: 
 
Categoría 1 o Modificación leve: lechuza común (Tyto alba), lechuza campestre (Asio 
flammeus), búho chico (Asio otus), búho nival (Nyctea scandiaca), búho de Verreux (Bubo 
lacteus), cárabo lapón (Strix nebulosa).  
Categoría 2 o Modificación intermedia: búho real (Bubo bubo), búho africano (Bubo 
africanus), cárabo común (Strix aluco).  
Categoría 3 o Modificación moderada: el mochuelo (Athene noctua). 
Categoría 4 o Modificación fuerte: el cernícalo (Falco tinnunculus), aguilucho pálido 
(Circus cyaneus), gineta (Genetta genetta), otoción (Otocyon megalotis).  
Categoría 5 o Modificación extrema: el coyote (Canis latrans), la marta (Martes martes), 
el zorro (Vulpes vulpes), el zorro ártico (Alopex lagopus)  
 
Se han realizado numerosos trabajos posteriores a Andrews (1990), donde se han estudiado 
a los mismos depredadores, en diferente localización geográfica (Saavedra y Simonetti, 
1998; Matthews, 2006; Gómez, 2005; Lloveras et al., 2008c; Mallye et al., 2008) y también 
nuevos depredadores, complementando la lista de Andrews (Mondini, 2000; Matthews, 
2002, 2006; Gómez y Kaufmann, 2007; Souttou et al., 2007; Montalvo et al., 2007, 2008, 
2012, 2014, 2015; Lloveras et al., 2008a, b; Montalvo y Tallade, 2009; Rudzik et al., 2015). 
En su gran mayoría estos trabajos corresponden a depredadores de otros continentes, 
principalmente Sudamérica y África.  
Hoy en día la categoría 1 suma al lechuzón orejudo (Asio clamator) (Carrera y Fernández, 
2010) de América Central y del Sur. La categoría 4, cuenta además con el carancho 
(Caracara plancus) (Montalvo y Tallade, 2009; Montalvo et al., 2011), el gato montés 
(Leopardus geoffroyi) (Gómez, 2007; Álvarez et al.,2012; Montalvo et al., 2012) y la 
categoría 5 con el zorro gris (Lycalopex griseus) (Gómez y Kaufmann, 2007), el puma 
(Puma concolor) (Borrero et al., 2005; Montalvo et al., 2007) y el chingue (Conepatus 
chinga) (Montalvo et al., 2008). 
Homo sapiens también ha sido estudiado en relación a las modificaciones producidas sobre 
restos de micromamíferos por Crandall y Stahl (1995), incluyéndose en la categoría 5 de 
modificación. 
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2.3. Trabajo de Gabinete: alteraciones por depredación 
Para recoger todos los datos, tanto del sedimento como de las egagrópilas se realizaron 
diferentes tablas empleando Microsoft® Office Excel Profesional Plus 2016. Todos los 
cálculos estadísticos, a menos que se indique lo contrario, se realizaron utilizando el 
programa de software gratuito para el análisis de datos; Estadística paleontológica (PAST). 
 
Para el análisis de los elementos proveniente del sedimento se realizaron 2 tablas, una para 
los restos craneales y otra para el postcraneal.  La tabla relacionada con los restos craneales 
incluye la determinación taxonómica de cada elemento con suficientes caracteres 
diagnósticos, además de todos los datos necesarios para la aplicación de los índices de la 
metodología de Andrews (1990). 
Las tablas para el análisis de las egagrópilas son distintas a las del sedimento ya que recogen 
la información proveniente de cada egagrópila, por lo que es posible saber el contenido 
exacto de cada una de ellas. Así, estas recogen por un lado el número total de restos por 
egagrópila en una tabla y la modificación por fracturas y digestión tienen sus propias tablas 
individuales. La tabla de fractura recoge la información de la modificación tanto para los 
elementos craneales como para los postcraneales, en una misma tabla. Lo mismo ocurre 
para la tabla de digestión. 
La mayoría de las tablas se han incluido en los resultados, sin embargo, las tablas más 
extensas han sido incluidas en el Anexo.  
A continuación, se expone un resumen de los datos recogido en las tablas contenidas en el 
Anexo. 
 
1) Elementos craneales del sedimento Tabla A.1. 
2) Elementos por egagrópila Tabla A.2. 
3) Fractura de elementos craneales y postcraneales por egagrópilas Tabla A.3. 
4) Digestión de elementos craneales y postcraneales por egagrópilas Tabla A.4. 
 
1) Datos de la tabla de elementos craneales del sedimento 
En la tabla de elementos craneales del sedimento además de las determinaciones 
taxonómicas, se realizó el conteo de dientes in situ y sueltos, alveolos vacíos, dientes 
fracturados, número de restos (NR) y las modificaciones (categoría de fractura y digestión) 
para cada uno de los elementos craneales recuperados (Anexos. Tabla A.1). 
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Datos cualitativos y cuantitativos recogidos en la tabla de elementos craneales del 
sedimento (Tabla A.1):  
1 Nº de hemimaxilas 
2 Nº de hemimandíbulas 
3 NR de hemimaxilas 
4 NR de hemimandíbulas 
5 Incisivo in situ en los hemimaxilares 
6 Incisivo in situ en las hemimandíbulas 
7 Total de incisivos in situ 
8 Alveolos de Incisivos vacíos en los hemimaxilares 
9 Alveolos de Incisivos vacío en las hemimandíbulas 
10 Total de alveolos de incisivos vacíos 
11 Molares in situ en los hemimaxilares 
12 Molares in situ en las hemimandíbulas 
13 Total de molares in situ 
14 Alveolos de molares vacíos en los hemimaxilares 
15 Alveolos de molares vacíos en las hemimandíbulas 
16 Total de alveolos de molares vacíos 
17 Alveolos totales incisivos en los hemimaxilares (5 + 8) 
18 Alveolos totales incisivos en las hemimandíbulas (6 + 9) 
19 Alveolos incisivos totales (13 + 14) 
20 Alveolos totales de molares en los hemimaxilares (11 + 14) 
21 Alveolos totales de molares en hemimandíbulas (12 + 15) 
22 Alveolos molares totales (16 + 17) 
23 Total alveolos vacíos (10 + 16) 
24 Incisivos y molares fracturados in situ 
25 Nº de dientes in situ con digestión con leve 
26 Nº de dientes in situ con digestión con moderado 
27 Nº de dientes in situ con digestión con fuerte 
28 Total dientes in situ con digestión 
29 Total dientes in situ sin digestión 
30 Categoría de fractura en hemimaxilares 
31 Categoría de fractura en hemimandíbulas 
32 Incisivos sueltos enteros 
33 Nº fragmentos con puntas de incisivos sueltos 
34 Nº fragmentos de raíces de incisivos sueltos 
35 Nº de incisivos sin fragmento de punta 
36 Total de incisivos sueltos fracturados (33 + 35) 
37 NR incisivos sueltos 
38 Molares sueltos enteros 
39 Molares sueltos fracturados 
40 Nº total de molares sueltos (38 + 39) 
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 2) Datos tabla de elementos por egagrópila 
En esta tabla, se recoge el número de restos para cada una de las 32 egagrópilas, el número 
de restos de cada elemento y el número de restos indeterminados, con los que se puede 
calcular el NR total (Anexos. Tabla A. 2). 
1 Nº de restos de cada elemento esquelético por egagrópila 
2 Nº de restos de cada elemento esquelético 
3 Nº de restos por egagrópila 
4 NR total en la asociación formada por las egagrópilas 
 
 
3) Datos de la tabla de fractura de elementos craneales y postcraneales por egagrópilas 
Datos cualitativos y cuantitativos recogidos en la tabla de fractura de los elementos 
craneales y postcraneales para cada egagrópila (Anexo Tabla A.3.):  
1 Nº de elementos postcraneales enteros (A/B/C)  
2 Nº de fragmentos de epífisis proximal (A)  
3 Nº de fragmentos de diáfisis (B)  
4 Nº de fragmentos de epífisis distal (C)  
5 Nº de elementos sin epífisis distal (A/B)  
6 Nº de elementos sin epífisis proximal (B/C)  
7 Nº de elementos postcraneales completos (1 + 5 + 6)  
8 Nº total de cada elemento postcraneal  
9 Nº de cada elemento postcraneales fracturado  
10 Nº de hemimaxilares por egagrópila 
11 Categoría de fractura para hemimaxilares  
12 Nº de alveolos de incisivos y molares vacíos en hemimaxilares  
13 Incisivos y molares in situ fracturados en las hemimaxilares 
14 Nº de hemimandíbulas por egagrópila 
15 Categoría de fractura para hemimandíbulas 
16 Nº de alveolos de incisivos y molares vacíos en hemimandíbulas 
41 NR molares sueltos 
42 Nº dientes sueltos con digestión con leve 
43 Nº dientes sueltos con digestión con moderado 
44 Nº dientes sueltos con digestión con fuerte 
45 Total dientes sueltos con digestión 
46 Total dientes sueltos sin digestión 
47 Especies determinadas taxonómicamente en la asociación 
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17 Incisivos y molares in situ fracturados en las hemimandíbulas 
18 Nº de incisivos sueltos enteros 
19 Nº de incisivos sueltos fracturados 
20 Nº de molares sueltos enteros 
21 Nº de molares sueltos fracturados 
 
 
4) Datos de la tabla de digestión de elementos craneales y postcraneales por egagrópilas 
Datos cualitativos y cuantitativos recogidos en la tabla de digestión de los elementos 
craneales y postcraneales para cada egagrópila (Anexo, Tabla A 4):  
1 Nº de húmeros y fémures contabilizados para digestión 
2 Nº de húmeros y fémures sin digestión 
3 Nº de húmeros y fémures con digestión leve 
4 Nº de húmeros y fémures con digestión moderada 
5 Nº de húmeros y fémures con digestión fuerte 
6 Incisivos y molares in situ en hemimaxilares 
7 Incisivos y molares in situ en hemimaxilares sin digestión 
8 Incisivos y molares in situ en hemimaxilares con digestión leve 
9 Incisivos y molares in situ en hemimaxilares con digestión moderada 
10 Incisivos y molares in situ en hemimaxilares con digestión fuerte 
11 Incisivos y molares in situ en hemimandíbulas 
12 Incisivos y molares in situ en hemimandíbulas sin digestión 
13 Incisivos y molares in situ en hemimandíbulas con digestión leve 
14 Incisivos y molares in situ en hemimandíbulas con digestión moderada 
15 Incisivos y molares in situ en hemimandíbulas con digestión fuerte 
16 Incisivos y molares sueltos 
17 Incisivos y molares sueltos sin digestión 
18 Incisivos y molares sueltos con digestión leve 
19 Incisivos y molares sueltos con digestión moderada 
20 Incisivos y molares sueltos con digestión fuerte 
 
 
2.4. Reconstrucción Climática y Ambiental 
Las metodologías que se describirán en este apartado son utilizadas con frecuentemente 
para interpretaciones paleoambientales y paleoclimáticas. Éstas se aplicaron a la muestra 
de sedimento para observar si existía alguna diferencia significativa, en comparación con 
los parámetros actuales de la zona de muestreo, que pudiera atribuirse a modificaciones 
ocasionadas por las alteraciones tafonómicas propias de la etapa bioestratinómica. 
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Para el análisis paleoclimático-paleoambiental, se empleó el Modelo de Inferencia 
Bioclimático de Hernández-Fernández y Peláez-Campomanes (2003) y el Método de 
Ponderación del Hábitat (Habitat Weighting method) desarrollado por Whittaker (1948) y 
Gauch, (1982). 
 
Procesamiento de las muestras 
Se determinaron taxonómicamente los elementos craneales de los micromamíferos 
obtenidos de la muestra de sedimento y de las egagrópilas. Se identificaron a nivel genérico 
y/o específico cuando los rasgos diagnósticos lo permitían. Se empleó bibliografía 
especializada (Alcántara, 1998; Arrizabalaga, et al., 1999; Chaline, 1974; Gosálbez, 1987; 
Moreno y Balbontín, 1998; Wilson y Reeder, 1993) y material de comparación directa 
(colección personal del Departamento de Paleontología, Universidad Complutense de 
Madrid).  
 
 
2.4.1. Modelo Bioclimático 
 
Se calcularon los parámetros climáticos básicos (T° media anual, T° media del mes más 
cálido y del mes más frío y precipitación media anual) aplicando el método de inferencia 
ambiental de Hernández-Fernández (2001a) denominado Modelo Bioclimático. 
Posteriormente, los resultados obtenidos se compararon con los parámetros climáticos 
reales de la zona, obtenidos del Atlas Climático Ibérico (Agencia Estatal de Meteorología 
de España e Instituto de Meteorología de Portugal, 2011).  
 
El Modelo Bioclimático de Hernández-Fernández (2001a, b; Hernández-Fernández y 
Peláez-Campomanes, 2003), es un método basado principalmente en la correlación 
significativa que existe entre el clima y la composición de la comunidad de mamíferos.  
El Modelo Bioclimático se construye a partir de la codificación numérica de la 
presencia/ausencia de las especies de mamífero en cada una de las zonas climáticas globales 
(Tabla III, 13). La base de datos de Hernández-Fernández (2001a), contiene más de 3 mil 
registros de 1393 especies de mamíferos catalogadas en 50 localidades de todo el mundo 
(excepto Australia). La caracterización bioclimática de la fauna está basada en la tipología 
climática de Walter (1970), resumida en la Tabla III. 13. El listado faunístico de cada 
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localidad fue obtenido por Hernández-Fernández de referencias bibliográficas, 
seleccionando las localidades más características de cada zonobioma. El autor incluye 
dentro de dicho listado especies extintas, mientras que las especies introducidas por el 
hombre son omitidas. Además, Hernández-Fernández estandarizó la taxonomía siguiendo 
a Wilson y Reeder (1993), por lo que en este trabajo se procede de igual manera.  
 
Una vez se ha realizado la codificación numérica, Hernández-Fernández construye una 
serie de ecuaciones de regresión que relacionan la composición de las asociaciones de 
mamíferos actuales de las distintas localidades con los parámetros climáticos (temperatura, 
precipitaciones, etc) de las mismas. Esas ecuaciones de regresión son empleadas para 
inferir los parámetros climáticos de las asociaciones de mamíferos fósiles. Hernández 
Fernández (2001a) demuestra que este método es más efectivo aplicado a los listados de 
especies de roedores presentes en los yacimientos cuaternarios y lo aplica con buenos 
resultados a un conjunto de yacimientos europeos plio-pleistocenos. Este método cuenta 
con la limitación de que las preferencias climáticas de las especies de micromamíferos 
fósiles son a priori desconocidas. Para salvar esta limitación y poder ampliar el rango 
cronológico de aplicabilidad, se han realizado intentos para caracterizar 
ecomorfológicamente los taxones fósiles e inferir sus preferencias climáticas a partir de los 
taxones actuales más similares desde este punto de vista (Hernández Fernández y Peláez 
Campomanes, 2003).  
 
Según el autor (Hernández-Fernández, 2001aTesis), la metodología de análisis del Modelo 
Bioclimático muestra alguna similitud con el método del “Taxonomic Habitat Index” (THI, 
que consiste también en un método de ponderación del hábitat) desarrollado por Andrews 
(1990). Sin embargo, en el THI los puntajes asignados a una especie dependen de las 
proporciones de cada hábitat ocupado por la especie en función de su preferencia, mientras 
que el Modelo Bioclimático, ese valor se fija por presencia/ausencia para todas las zonas 
climáticas ocupadas por las especies. De esta manera, la evaluación de los valores del índice 
de una especie se simplifica, ya que no es necesario conocer la preferencia de hábitat de la 
especie, si no solo su ocurrencia en la zona climática. 
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Tabla III. 13. Tipología climática y sus relaciones con los tipos de vegetación mundial. 
(modificada de datos de Hernández-Fernández, 2001). Walter considera el tipo II/III 
ecotono entre los bosques tropicales y desiertos, sin embargo, Hernández-Fernández lo se 
aplica como un zonobioma dado que tradicionalmente es empleado en Paleoecología a 
causa de su comunidad faunística única. 
 
 
Trabajo de Gabinete: Modelo Bioclimático  
Para el cálculo de los parámetros climáticos a partir de la asociación de micromamíferos se 
empleó una tabla para el conjunto formado por la muestra de sedimento con los taxones 
identificados y su reparto en cada zonobioma en el que habita cada especie.  
En esta tabla se asignó un valor 0 a las zonas climáticas dónde no se distribuye actualmente.  
 
Para calcular el valor de las especies que habitan una o más zonas climáticas se calcula el 
índice de restricción climática (CRI): 
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La suma de los diferentes CRI de una especie es igual a 1. Las especies más restringidas 
climáticamente tendrán valores de CRI más altos para cada zona climática y ofrecen una 
mejor indicación climática debido a sus requisitos ambientales más específicos.  
Posteriormente se sumaron los valores de representación de cada zona climática (Ʃ CRIi) 
y se calcula el espectro bioclimático (BCi). 
 
El BCi calculado es el factor que posteriormente se utilizó, junto con el coeficiente de la 
regresión lineal múltiple de cada zona climática, para calcular los diferentes parámetros 
climáticos. En este estudio se utilizaron las tablas 4.2. Regresiones Lineares Múltiples de 
Rodentia y 4.4 Regresiones Lineares Múltiples de la Fauna Completa Sin Chiroptera de 
Hernández-Fernández (2001a).  
 
Para recoger todos los datos, tanto del sedimento como de las egagrópilas se realizaron 6 
tablas diferentes (ver 2.3. Trabajo de gabinete: alteraciones por depredación), de las cuales 
dos contienen los datos de los restos craneales que incluyen la determinación taxonómica 
de hemimaxilares, hemimandíbulas y dientes sueltos. A partir de estas tablas fue posible 
realizar todos los análisis descritos anteriormente.  
 
 
2.4.2. Método de Ponderación del hábitat 
 
Para la reconstrucción ambiental se utilizó el Método de Ponderación del Hábitat (Habitat 
Weighting method) desarrollado por Whittaker (1948) y Gauch, (1982). Este método no 
cuantifica los parámetros climáticos, pero sí asigna valores numéricos a cada taxón en 
función de sus requerimientos ecológicos y estos requerimientos se basa en el hábitat en el 
que viven las especies en la actualidad.  
Se asigna un valor a cada uno de los hábitats en los que una especie x se encuentra presente, 
asignándole un valor de 0 a 1 en función de sus preferencias. Este valor se multiplica por 
la abundancia relativa obtenida a partir del NMI calculado para cada una de las especies 
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registradas. Así, la abundancia relativa de las especies se distribuye en el/los hkábitat/s 
estandarizados en los que se encuentra cada especie de acuerdo a sus preferencias. Por 
ejemplo, si una especie tiene preferencia por 2 tipos de hábitats y su abundancia relativa es 
20%, el valor asignado para hábitat será de 0.5, por lo que el valor final para esos hábitats 
será 10% para cada uno. 
Para obtener el o los hábitats dominantes, los valores para cada uno de los hábitats se 
suman, obteniéndose un valor de 0 a 100%.  
Así, el método puede proporcionar información sobre los hábitats, pero también sobre las 
condiciones climáticas generales, según los hábitats que encontramos. Esto dado que una 
estructura de vegetación compleja, requiere unas condiciones para dar lugar a esa 
estructura, mientras que una estructura de vegetación simple, indicada por el dominio de 
un tipo de hábitat, sugeriría condiciones ambientales estresadas. 
 
Los hábitats empleados en este trabajo, corresponde a los 5 tipos de hábitats posibles de 
encontrar en la actualidad en la Península Ibérica (Cuenca-Bescos et al., 2005) siendo estos:  
abierto/pradera seca (AS/PS), prados bajos con cambio climático estacional; 
abierto/pradera húmeda (AH/PH), prados imperecederos con los pastos densos; arbolado 
(A), bosque maduro incluyendo márgenes del arbolado y remiendos del bosque, con los 
suelos moderadamente cubiertos por vegetación; rocoso (R), áreas con un substrato rocoso; 
humedal (Hu), áreas a lo largo de los arroyos, de los lagos y de las charcas.  
 
La información sobre distribución y ecología de las especies, para la asignación de los 
valores, se obtuvo de bibliografía (Alcántara, 1998; Moreno y Balbontín, 1998; Palomo et 
al., 2007). Solo se empleó la información de las especies determinadas a nivel específico 
que no se encontraban con determinación dudosa, a excepción de Sorex gr. araneus y 
Microtus duodecimcostatus-lusitanicus, ya que las diferentes especies de cada género, se 
encuentran en el mismo tipo de hábitats.  
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Capítulo IV. 
Estudio actualista en ambiente controlado:  
simulación de la digestión y sus efectos sobre 
elementos anatómicos de quirópteros actuales 
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1. Introducción y Antecedentes 
 
Dentro del gran grupo de los mamíferos, Chiroptera es el orden más diverso, después de 
los roedores (Simmons, 2005). Ambos son micromamíferos, cuyos fósiles tienen un gran 
valor evolutivo, biocronológico y paleoecológico. Por lo mismo, numerosos estudios 
tafonómicos se han centrado en indagar los procesos que conducen a la formación de sus 
asociaciones fósiles (Raczynski y Ruprecht, 1974; Dodson y Wexlar, 1979; Lowe, 1980; 
Fisher, 1981; Denys, 1985; Andrews, 1990; Crandall y Stahl, 1995; Fernández-Jalvo et al., 
1998; Williams, 2001; Terry, 2004). Ya los primeros estudios descriptivos y analíticos 
concluyen que la mayoría de estas asociaciones fósiles de micromamíferos son el resultado 
de la concentración de los restos y desechos de la depredación (Mellett, 1974; Denys, 
1985). Estudios acerca de los efectos de la ingestión y digestión en los restos óseos de 
presas consumidas, han proporcionado criterios que permiten distinguir con relativa 
fiabilidad si los restos contenidos en una asociación fósil son producto de la depredación o 
si las alteraciones que muestran tienen otro origen (ej. Fisher, 1981; Denys, 1985; Andrews, 
1990; Fernández-Jalvo y Andrews, 1992; Fernández et al., 2017). Llegar a esta conclusión 
no es trivial, ya que afecta al valor interpretativo de la asociación fósil y a la fiabilidad de 
los resultados de su estudio. El poder reconocer los procesos tafonómicos que han tenido 
lugar durante la fosilización, ha favorecido el incremento de estudios actualísticos y 
experimentales (Denys, et al., 1995; Fernández-Jalvo, 1992; Fernández Jalvo et al., 2014; 
Fernández-Jalvo et al., 2016; Fernández, 2017; Boblitt et al., 2018) que pretenden analizar 
de forma individualizada cada uno de los procesos involucrados en la alimentación de los 
depredadores, así como sus consecuencias en los restos óseos no digeridos (selección de la 
presa, procesamiento previo a la digestión, diferentes tipos y condiciones de digestión, etc). 
Todo ello ha abierto un nuevo campo en la investigación tafonómica, con la 
experimentación actualística como protagonista.  
La experimentación controlada en laboratorio, es capaz de abordar un aspecto puntual de 
una problemática, limitando las variables introducidas. Por esto mismo es que podemos 
comprender mejor la actuación individual de un agente tafonómico y sus consecuencias en 
los elementos conservados, dado que no tendremos que lidiar con las innumerables 
variables que pueden actuar en un ambiente natural.  
Sin embargo, pese a lo activo de este campo de investigación, los estos estudios de procesos 
tafonómicos en micromamíferos no suelen incluir muestras de quirópteros. Aunque los 
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restos fósiles de murciélagos son elementos comunes en las asociaciones fósiles de cuevas 
y sistemas kársticos, se suele asumir que su presencia es el resultado de la mezcla de sus 
restos con los de otros microvertebrados, procedentes de los desechos (heces y egagrópilas) 
de depredador que cohabitan en el mismo espacio de forma natural. Sin embargo, en estos 
emplazamientos los restos de murciélagos pueden ser tanto el producto de la muerte in situ 
(Pérez Ripoll, 2016) como el producto de la depredación por parte de depredadores que 
frecuentan la cueva y que incluyen ocasionalmente murciélagos en su dieta (Ruprecht, 
1979; Pérez Barbería, 1991; Kowalski, 1995; Sommer et al., 2005; Rosina y Shokhrin, 
2011). Esto exige la búsqueda de criterios tafonómicos que permitan separar ambos 
escenarios, pues ello puede repercutir en las interpretaciones paleoambientales inferidas a 
partir de la asociación de micromamíferos. 
 
En este trabajo se aborda por primera vez un estudio tafonómico experimental sobre restos 
de murciélagos en la búsqueda de patrones de la modificación de sus restos a causa de la 
digestión. Para ello, se han realizado experimentos de laboratorio, sometiendo elementos 
anatómicos de micromamíferos y quirópteros a la acción de ácido clorhídrico (HCl) y 
enzimas proteolíticas.  
Además, hemos desarrollado un protocolo inédito para el empleo de una nueva enzima, 
utilizada por primera vez para estos fines experimentales. El protocolo se definió luego de 
una serie de experimentos de prueba. 
Los patrones observados tras el experimento de simulación de la digestión, han 
proporcionado por primera vez una herramienta comparativa para el análisis e 
interpretación de alteraciones tafonómicas observadas en los restos fósiles de quirópteros 
en los que haya sospecha de haber estado sometidos a digestión.   
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2. Experimento de Prueba: Definición del protocolo de exposición enzimática con Olexa 
 
Para definir uno de los protocolos de exposición enzimática del experimento de simulación 
de la digestión, se realizaron varias pruebas experimentales con una enzima nueva llamada 
Olexa. 
Olexa es una enzima empleada por primera vez en un experimento de este tipo. Es fabricada 
por los laboratorios Novozymes Bioenergy® y ha sido diseñada para el mejor rendimiento 
en la extracción de aceite de los granos de maíz, para la producción de etanol y tiene la 
particularidad de ser activa en ambientes más ácidos que la mayoría de las enzimas. Esta 
característica es compartida con la pepsina, liberada en el estómago durante la digestión, 
por lo que hemos tenido interés en implementar esta enzima en el estudio de simulación de 
la digestión.  
  
Al desconocer los efectos de la enzima Olexa sobre restos óseos, se realizaron pruebas 
experimentales exponiendo elementos de roedores y sorícidos a diferentes concentraciones 
enzimáticas, con el fin de determinar la concentración y el tiempo de exposición requeridos 
para producir modificaciones en la superficie de los restos óseos.  
 
Para obtener distintas concentraciones de la enzima Olexa, se empleó ácido clorhídrico 
(HCl) como solvente y la preparación de la solución se realizó empleando un matraz 
aforado de 100 ml.  
Se seleccionó un pH 3.8 para el solvente, tanto por el rango recomendado por el fabricante 
como por la variación del pH del jugo gástrico de lechuza común tras la ingestión de su 
alimento (Smith y Richmond, 1972), siguiendo así, el mismo criterio empleado en el 
experimento de simulación de la digestión. 
 
A modo de grupo control se sometieron elementos anatómicos de roedores y sorícidos al 
ácido clorhídrico empleado como solvente (pH 3,8). Ésta muestra control tiene como 
propósito corroborar si las modificaciones observadas son provocadas exclusivamente por 
efecto de actividad proteolítica de la enzima. 
 
La cantidad de pruebas que se pudieron efectuar con la enzima Olexa fueron limitadas, 
dado que obtuvimos una muestra de 80 ml del producto. Las variables (tratamiento previo, 
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concentración de la solución, horas de exposición) de cada prueba se establecieron a lo 
largo del desarrollo de este experimento de prueba, a excepción de la primera, en la que se 
estableció la concentración más baja del experimento. Con la información obtenida con 
cada prueba, se establecieron las variables de la prueba siguiente. Por lo mismo se ha 
incluido aquí un solo apartado con los resultados y el desarrollo de las pruebas a 
consecuencia de los mismos.  
 
 
2.1. Desarrollo de las pruebas y resultados  
Las pruebas efectuadas se resumen en la Tabla IV.1, donde se muestra tanto las 
concentraciones y las horas de exposición empleadas, como las modificaciones observadas.  
 
Las muestras del grupo control comenzaron a mostrar modificaciones en los elementos 
dentales de sorícidos después de 20 horas de exposición a ácido clorhídrico pH 3.8. 
 
En la Prueba 1 se estableció una concentración del 0,6% para la solución de Olexa, con la 
cual no se observaron modificaciones. Por ello, la mitad de las muestras se destinaron a la 
Prueba 2, dónde fueron expuestas a una concentración mayor (2%).  
 
La Prueba 2 mostró resultados no deseados, dado que no representa una modificación 
encontrada en un entorno natural. Esta corresponde a la retracción de la dentina en la punta 
de un incisivo por su cara oclusal, sin provocar modificación en el esmalte. Las muestras 
de la Prueba 2 fueron empleadas en las Pruebas 2.1 y 2.2 para intentar revertir el efecto no 
deseado.  
 
Los elementos de la Prueba 2 fueron sumergidos en HCl pH 2 (Prueba 2.1) para luego ser 
introducidas nuevamente en solución de Olexa al 2% (Prueba 2.2).  
Después de la exposición al HCl (Prueba 2.1) hubo una serie de modificaciones asociadas 
sobre todo al esmalte Tabla IV. 1, pero no tuvo efecto sobre el esmalte del incisivo que 
presentaba la modificación no deseada.  
 
Después de la nueva exposición enzimática (Prueba 2.2), la raíz de un molar de arvicólido 
presenta dentina redondeada y otro incisivo presentó retracción de la dentina en la punta. 
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Tabla IV. 1. Tabla de Pruebas hechas para elaborar el protocolo de exposición a Olexa. 
Revisión: Durante las pruebas, las muestras fueron revisadas periódicamente, cada media 
hora en algunos casos y cada hora en otros, excepto cuando se dejó el experimento en 
ejecución durante la noche. [  ]: Concentración. M*: Molar = concentración del HCl en 
moles. (noche): Horas de exposición durante la noche. 
 
Teniendo en cuenta los resultados obtenido en las Pruebas 2.1 y 2.2 y los resultados de las 
muestras de control, se establecieron las Pruebas 3 y 4, empleando la misma concentración 
de la solución Olexa para ambas, aumentándola al 10%.  
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En la Prueba 3 se utilizó la mitad de las muestras de Prueba 1 (que no mostraron 
modificaciones), mientras que la Prueba 4 se realizó con las muestras control que habían 
estado sumergidas en HCl por 20 horas. Esto con el fin de comparar los efectos de una 
exposición al HCl, previa a la exposición enzimática. 
Al finalizar la Prueba 3 se produjo nuevamente la modificación no deseada (retracción de 
la dentina, Tabla IV. 1, Prueba 2), aunque también se observa superficie mate en los 
molares de arvicólidos.  
La Prueba 4 por su parte mostró modificaciones similares a las producidas por una digestión 
de grado leve. Esta prueba produjo modificación del componente orgánico de algunos 
elementos (raíz redondeada en arvicólido), pero también mostró diferencias respecto al 
esmalte (Tabla IV. 1), produciendo superficie mate en un incisivo y pérdida de esmalte en 
la raíz del molar de arvicólido.  
 
La Prueba 5 fue la última en efectuarse, con nuevas muestras, subiendo la concentración 
de la solución de Olexa al doble (20%) para comprobar si las modificaciones ocurren antes 
o son más intensas que en la Prueba 3 debido a una mayor concentración. Después de 
concluida esta última prueba, no se observan diferencias respecto de las modificaciones 
obtenidas en la Prueba 3 (Tabla IV. 1). 
 
 
2.2. Discusión y conclusión: experimento de prueba con Olexa 
Después de realizar las pruebas es posible afirmar que, el ácido requiere más tiempo para 
producir modificación superficial de los tejidos al utilizar una acidez menor (pH mayor) a 
la utilizada en trabajos anteriores (Denys et al., 1995; Fernández-Jalvo et al., 2014). Esto 
dado que de las muestras del grupo control (sumergidas en HCl pH 3,8) comenzaron a 
mostrar signos de afectación después de 20 horas de exposición. En trabajos anteriores, con 
pH 1, las modificaciones presentaban un grado fuerte después de tiempos de muy inferiores, 
que nunca superan las 5 horas de exposición (Denys et al., 1995; Fernández-Jalvo et al., 
2014). 
La solución de Olexa a concentraciones muy bajas (Prueba 1) no tuvo la capacidad producir 
modificaciones luego de 18 horas de exposición. Al aumentar la concentración de la 
solución y tras un largo tiempo de exposición (Prueba 2), la enzima pudo afectar la parte 
orgánica, produciendo la retracción de la dentina. Sin embargo, este es un efecto no 
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deseado, dado que esa modificación no se observa en elementos dentales afectados por 
digestión en la naturaleza. En los entornos naturales se observa la retracción del esmalte, 
ya que este es eliminado desde la punta de los dientes, dejando expuesta la dentina 
(Andrews, 1990; Andrews y Fernández-Jalvo, 1992, 2016; Denys et al., 1995; Fernández-
Jalvo et al., 2014; Fernández et al., 2017). 
 
Al finalizar las Pruebas 2.1 y 2.2, no se consiguió revertir el efecto no deseado, sin embargo, 
los elementos mostraron modificaciones similares a la producida por depredadores de 
categoría 1 de Andrews (1990), como pérdida de esmalte en ángulos en molares de 
arvicólidos y base de los dientes en sorícidos, superficie del esmalte picoteada, epífisis de 
húmeros y fémures afectadas. 
 
Las Pruebas 3 y 4 demostraron que los elementos expuestos previamente al HCl presentan 
modificaciones más intensas en un lapso más corto de tiempo de exposición a la solución 
de Olexa. Además, en la Prueba 4 el esmalte se ve afectado luego de la acción de la solución 
Olexa, lo que indica que el HCl de la solución Olexa, habría actuado en el esmalte afectado 
a causa de una exposición ácida previa. 
 
Finalmente, la Prueba 5 mostró que la solución de Olexa, a una concentración del 20%, 
provoca las mismas modificaciones que la solución de Olexa al 10% en el mismo lapso de 
tiempo (16 horas). Sin embargo, las muestras sometidas al Olexa 10% tuvieron un 
tratamiento previo (Olexa 0.6% por 18 horas). 
 
Luego de lo observado en las pruebas (Tabla IV. 1), se comprobó que: 
-Las modificaciones obtenidas sin un tratamiento previo, corresponden exclusivamente a 
la acción enzimática, sin producirse efectos a causa del ácido en que ha sido preparada la 
enzima Olexa. 
-La solución de Olexa a una concentración de 10% es efectiva produciendo modificación 
de los componentes orgánicos de los elementos de micromamíferos después de varias horas 
de exposición (16 horas). 
-Una exposición ácida previa, seguida de la exposición a la solución de Olexa 10%, produce 
modificaciones de carácter leve en los elementos de micromamíferos después de 8 horas 
de exposición.  
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-El tiempo necesario para conseguir las primeras modificaciones en la superficie de los 
elementos se reduce considerablemente con un ataque ácido previo. En consecuencia, los 
elementos anatómicos expuestos a la solución de Olexa deberán ser expuestos previamente 
a ácido clorhídrico. En esta Tesis se siguió el “Protocolo de exposición ácida” (ver Capitulo 
III, 1.2. Trabajo de laboratorio).  
-Los elementos sin ningún tipo de exposición previa que fueron sometidos a la solución de 
Olexa 20%, presentaron las mismas modificaciones que los expuestos a Olexa 10%, en el 
mismo tiempo de exposición (16 horas) Por ello, en el experimento de simulación de la 
digestión realizado en esta Tesis Doctoral, la concentración para la solución de Olexa 
(preparada con ácido clorhídrico pH 3.8), será de 20% para asegurar la obtención de 
modificaciones en la mayor cantidad de elementos. El tiempo de exposición de los 
elementos anatómicos en la solución de Olexa será de 16 horas. 
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3. Experimento de simulación de la digestión 
 
En este apartado, se expondrán aspectos metodológicos, relacionados con la nomenclatura 
empleada para la descripción de las modificaciones encontradas en los elementos que han 
sido sometidos al experimento. Éstos han sido incluidos aquí para facilitar la lectura del 
capítulo, evitando la necesidad de acudir continuamente al Capítulo III (Métodos y técnicas 
aplicados al estudio) de esta tesis.  
Atendiendo a los diferentes los objetivos a alcanzar con cada uno de los tipos de muestras 
empleadas en el experimento, los resultados se presentarán por separado para las muestras 
control y las muestras de quirópteros.  
Finalmente, se compararán las modificaciones obtenidas en el experimento con las 
encontradas en muestras fósiles de quirópteros y se presentarán la discusión y conclusiones 
específicas para este capítulo.  
 
 
3.1. Detalles metodológicos 
3.1.1.  Muestras de control 
 
Como se ha comentado en el Capítulo III (Métodos y técnicas aplicados al estudio), las 
muestras control seleccionadas constan de elementos anatómicos de roedores y sorícidos 
(Tabla III. 3) que no presentaban modificaciones visibles previas, que pudieran ser 
atribuibles a la digestión. 
Las abreviaturas utilizadas en el texto son: HCl: ácido clorhídrico; P4: cuarto premolar; M1, 
M2 y M3: primer, segundo y tercer molar superior respectivamente; M1, M2 y M3: primer, 
segundo y tercer molar inferior respectivamente. 
 
Para la descripción de las modificaciones obtenidas en este experimento, se siguió la 
información contenida en la literatura (Andrews, 1990; Andrews y Fernández-Jalvo, 1992; 
Fernández-Jalvo. y Andrews, 2016; Fernández-Jalvo et al., 2016; Fernández et al., 2017). 
Esta información se encuentra resumida en las Tablas IV.2 y 3 que contiene los rasgos de 
modificación provocados por la digestión y las características clave para interpretar los 
grados de digestión para los tres grupos de pequeños mamíferos. Un esquema general de 
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las modificaciones de incisivos y los molares por taxón, según el grado de digestión se 
muestra en la Figura IV. 1. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Tabla IV.2. Resumen y claves para distinguir las categorías de digestión en incisivos de 
roedores y sorícidos de las muestras control del experimento. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Tabla IV.3. Resumen y claves para distinguir las categorías de digestión en molares de 
arvicólidos, múridos y sorícidos de las muestras control del experimento. 
 
 
La eliminación del esmalte en molares se produce después de una digestión ligera en 
arvicólidos mientras que en múridos y sorícidos solo se produce después de una digestión 
fuerte. Los molares de múridos ligeramente digeridos tienen una superficie de esmalte mate 
y una forma más redondeada que los dientes no digeridos, mientras que, en la misma 
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situación, los molares de sorícidos se encuentran inalterados (Modificado de Fernández-
Jalvo y Andrews (1992), Fernández-Jalvo et al., 2016 y Fernández et al., 2017). 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Figura IV. 1. Tipificación según el grado de modificación por digestión ligera, moderada, 
fuerte y extrema en incisivos de roedores y molares de arvicólidos, múridos y sorícidos. La 
morfología del molar y el grosor del esmalte producen diferentes respuestas a los efectos 
de la digestión.  
 
 
3.1.2. Muestras de quirópteros 
 
Para la descripción de la distribución de las modificaciones observadas en el experimento, 
se utilizó la nomenclatura dental de Sevilla (1988) con modificaciones (Fig. IV. 2), 
mientras que, para la descripción del húmero, se sigue a Sallez, et al. (2014) (Fig. IV. 3). 
Las abreviaturas utilizadas en el texto son: HCl: ácido clorhídrico; P4: cuarto premolar; M1, 
M2 y M3: primer, segundo y tercer molar superior respectivamente; M1, M2 y M3: primer, 
segundo y tercer molar inferior respectivamente.  
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Figura IV. 2. Nomenclatura dental de quirópteros. A. molar superior. B. molar inferior. 1. 
preparacresta; 2. cíngulo labial del paraflexo; 3. cíngulo labial del metaflexo; 4. cíngulo 
anterior; 5. postprotocresta; 6. valle del trígono; 7. cíngulo lingual del trigónido; 8. 
entocréstida; 9. postcréstida; 10. cresta oblícua; 11. protocónido; 12. Valle del talónido; 
Trig. trigónido; Tal. talónido (modificado de Sevilla, 1988). 
 
 
 
Figura IV. 3. Nomenclatura empleada para 
describir las modificaciones de las diferentes 
estructuras del húmero de quiróptero. En la 
parte superior se encuentran representadas las 
epífisis proximales y en la inferior las epífisis 
distales de un húmero izquierdo. A la izquierda 
de la figura se presentan la vista posterior y a la 
derecha la vista anterior. a. cabeza articular; b. 
tubérculo mayor; c. tubérculo menor; d. cresta 
pectoral; e. cresta medial; f. epicóndilo medial 
(epitróclea), se localiza en la parte media de la 
tróclea e incluye tanto el proceso medial (g) 
como el proceso espinoso (h); i. fosa radial; j. 
epicóndilo lateral; k, capítulo (cóndilo 
humeral). (modificado de Sallez et al., 2014). 
 
 
3.1.3. Trabajo de gabinete y siglado 
 
Todas las muestras de control y quirópteros fueron fotografiadas antes de iniciado el 
experimento para la comparación de las modificaciones encontradas. 
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Durante el seguimiento del experimento, las muestras fueron sigiladas siguiendo un criterio 
identificativo en vez de uno completamente numeral (Tabla IV 4), con la finalidad de evitar 
posibles errores en la descripción y/o fotografiado de los elementos. Se ha empleado el 
siglado para identificar las muestras de control (Tabla III. 2) en las descripciones de las 
muestras para evitar extenderlas excesivamente. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Tabla IV 4. Códigos empleados para el siglado de las muestras de control del experimento. 
Siguiendo un criterio identificativo, se utilizó el código C1 al C5 para identificar el grupo 
control al que pertenecen, seguido por la descripción anatómica del elemento (incisivo 
inferior, molar superior, cráneo etc). En secuencia se incluyó la lateralidad (izquierdo o 
derecho), en los casos dónde era necesario. Se ha completado la información con la 
referencia del taxón (arvicólido, múridos, Sorex etc). Al contener dos grupos, existen piezas 
anatómicas repetidas, por lo que el siglado finaliza con el número de la pieza empleada.  
 
 
3.2. Resultados 
3.2.1. Resultados Muestras de Control 
 
Los resultados de la muestra de control se expondrán por grupo taxonómico (roedores, 
arvicólidos, múridos y sorícidos) y cada uno contará con 3 apartados. El primero contendrá 
las observaciones registradas tras la exposición al ácido clorhídrico, el segundo las 
modificaciones que han tenido lugar después de la exposición enzimática. El último 
contendrá tablas con las modificaciones registradas, además de comentarios 
complementarios a las mismas y las observaciones finales sobre el experimento y de las 
modificaciones en su conjunto.  
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Incisivos de roedores 
Modificaciones a causa del ataque ácido 
Después de la acción del HCl, lo incisivos ya muestran modificaciones diferentes entre 
ellos, pese a que el protocolo de exposición ácida es idéntico para todos los elementos. Las 
diferencias observadas son: 
-Entre los incisivos de gran tamaño, C1IiIizG, 1 (Fig. IV.4, F-G) no presenta 
modificaciones, mientras que el C1IiIzG, 2 presentaba picoteado del esmalte en la punta 
(Fig. IV.4, M-N).  
-Los incisivos inferiores (Fig. IV 4, A y H) presentaron alteración de la superficie del 
incisivo ocasionando el picoteado del esmalte. Se observan pequeñas zonas 
despigmentadas por pérdida del esmalte superficial a lo largo de toda la superficie del 
incisivo.  
-Los incisivos superiores (Fig. IV.4, B-E y I-L), presentan pérdida del esmalte en la punta 
con exposición de la dentina, con excepción de C1IsDer, 2 (Fig. IV.4, D-E). Esta última se 
encuentra alterada, afilada, translúcida y flexible cuando está húmeda. La muestra C1IsDer, 
2, solo presenta esmalte con superficie mate (Fig. IV.4, D, E). 
 
 
Modificaciones a causa del ataque enzimático 
Solución de Olexa: Después de la exposición enzimática con la solución de Olexa (Figura 
IV. 5), el incisivo C1IsDer, 2 (Fig. IV.5 D-F), presentó una modificación no deseada, ya 
que no se ha descrito en entornos naturales. Se trata de la pérdida de dentina en la punta del 
incisivo en la cara oclusal, produciendo la retracción de la misma (Fig. IV. 5 E). Los demás 
incisivos del grupo Olexa no muestran diferencias respecto a las modificaciones 
encontradas después de la acción del HCl (Fig. IV. 4 A-G). 
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Figura IV. 4. Estado de los incisivos del grupo de Control 1, después de la exposición al 
ácido clorhídrico por 14 horas. A-G. Muestras del Grupo que será sometido posteriormente 
a la solución de Olexa. H-N. Muestras del Grupo que será sometido posteriormente a la 
enzima Pronase A. C1IiDer, 1. Picoteado de toda la superficie del esmalte. Se aprecian 
pequeñas zonas despigmentadas. B y C. C1IsDer, 1. Flecha: pérdida de esmalte con 
exposición de la dentina en porciones de la punta; D y E. C1IsDer, 2. Con ausencia de 
modificaciones; F y G. C1IiIzG, 1. Con ausencia de modificaciones; H. C1IiIz, 1. 
Picoteado de toda la superficie del esmalte. Se aprecian pequeñas zonas despigmentadas; I 
y J. C1IsDer, 3. Pérdida de esmalte en toda la superficie cortante del incisivo, con 
exposición de la dentina, que ha adquirido un aspecto traslúcido; K y L. C1IsDer, 4. Pérdida 
de esmalte a lo largo de toda la superficie cortante, con exposición de la dentina, que ha 
adquirido un aspecto traslúcido; M y N. C1IiIzG, 2. La punta del incisivo presenta 
picoteado del esmalte. Escala 1cm. 
 
 
Enzima Pronase: Después de la exposición a Pronase, la dentina, expuesta y alterada a 
causa del ácido clorhídrico, fue eliminada en los incisivos superiores (Fig. IV.6 E-I). Así, 
la evidencia de pérdida de esmalte, reconocida por la exposición de la dentina (Fig. IV.4 I-
J; Fig. IV.4 K-L) ha desaparecido luego de la actividad enzimática. El resultado al finalizar 
el experimento con Pronase es el redondeo de la dentina sin pérdida o pérdida incipiente 
del esmalte en la punta de los incisivos superiores. Esto dado que el incisivo C1IsDer, 4 
(Fig. IV.6. H-I), aún presenta una pequeña porción de dentina expuesta en la punta del 
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diente. Además, C1IsDer, 4 presenta una pérdida mayor de la capa pigmentada del esmalte 
(Fig. IV.6 I), en comparación con la pérdida observada después del HCl (Fig. IV. 4 K-L). 
Los incisivos inferiores del grupo Pronase (Fig. IV. 6 A-D) no muestran diferencias 
respecto a las modificaciones encontradas después de la acción del HCl (Fig. IV. 4 H; M-
N). Así, C1IiIz, 1 y C1IiIzG, 2 presentaron picoteado en la superficie del esmalte. En el 
primero se extiende por toda la superficie del diente (Fig IV.6 A-B), mientras que el 
segundo, presenta la modificación en la punta. 
 
Figura IV. 5. Modificaciones observadas en los incisivos del grupo de Control 1, después 
de la exposición a la solución de enzima Olexa. A-C. Incisivo C1IsDer, 1. Flecha: dentina 
expuesta por pérdida de esmalte en la punta del incisivo; D-F. C1IsDer, 2. Flecha. Pérdida 
de dentina en la zona oclusal, generando una superficie escalonada entre esmalte y dentina; 
G y H. Incisivo C1IiDer, 1. El cual presenta modificación del esmalte en los bordes 
laterales; I y J. Incisivo C1IiIzG, 1, con ausencia de modificaciones luego de la exposición 
ácida y enzimática. Escala 1cm. 
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Observaciones finales: incisivos de roedores  
Después de finalizado el experimento, los incisivos de la muestra de control no reflejan 
diferencias significativas entre ello, ni entre los grupos comparados (Olexa/Pronase), ni 
entre los distintos elementos pertenecientes al mismo grupo (Tabla IV.4.).  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Figura IV. 6. Modificaciones observadas en los incisivos del grupo de Control 1, de después 
de la exposición a la enzima Pronase. A. B. C1IiIz, 1. Presentan picoteado en la superficie 
del esmalte por toda la superficie del diente; C. D. C1IiIzG, 2. El incisivo presentan 
picoteado del esmalte en la punta. E.-G. C1IsDer, 3 La punta del incisivo presenta la 
dentina redondeada. La capa pigmentada del esmalte de los laterales y la punta del incisivo 
se ha perdido; H. I. C1IsDer, 4. Solo una porción de la dentina ha permanecido expuesta. 
Sin embargo, la zona despigmentada del esmalte es más amplia (I) luego de la exposición 
a Pronase (Comparar con Fig. IV.4. K-L).  Escala 1cm.  
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Todos los incisivos de roedores mostraron modificaciones que indican una digestión leve, 
excepto por C1IiIzG, 1, que se encuentra inalterado. Los demás incisivos presentan 
modificaciones en el esmalte como superficie mate, picoteado y pérdida de esmalte en la 
punta y bordes laterales del incisivo. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Tabla IV.4. Resumen de las modificaciones observadas en los incisivos de roedores 
empleados como muestra control del experimento. 
 
 
Molares arvicólidos 
Modificaciones a causa del ataque ácido 
Después de la exposición al ataque ácido, todos los molares presentaron pérdida de esmalte 
en los ángulos salientes del tercio superior del diente, produciendo la exposición de la 
dentina (Fig. IV.7 y Fig. IV.8).  
La dentina expuesta se encuentra inalterada, con bordes afilados que sobresale por encima 
del nivel del esmalte en algunos casos (Fig. IV.7. C-D y Fig. IV.8. J-K). En la superficie 
oclusal se producen grietas en la dentina, concentradas en el centro de los triángulos y 
lóbulos, tanto anterior como posterior (Fig. IV.7. A, F y Fig. IV.8. A, E). 
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Figura IV. 7. Modificaciones observadas en molares superiores de arvicólidos del grupo de 
Control 1, después de la exposición al ácido clorhídrico por 14 horas. A-E. C1MsAr, 1. B 
y E. Muestran las raíces afectadas. D. Flechas muestran la dentina expuesta. C. 
Acercamiento de D; F-H. C1MsAr, 3. G y H muestran la reducción superficial de esmalte, 
sin exposición la dentina, en toda la longitud de la columna Escala 1cm. 
 
 
Toda la superficie del esmalte ha adquirido un color blanco opaco (superficie mate) que 
permite diferenciar claramente el límite esmalte-dentina, tanto en vista oclusal como en 
lateral. Molares superiores, presentan reducción superficial del esmalte en vista lateral, sin 
exposición la dentina en toda la longitud de la columna (Fig. IV. 7. B, E, G y H). El molar 
C1MsAr, 1 presenta además esmalte translúcido en la zona más prominente en vista lateral 
(Fig. IV. 7. B).  
Las raíces de todos los molares se encuentran alteradas y en algunos casos, flexible. 
Además, lo molares presentan grietas amplias perpendiculares al eje longitudinal, 
distribuidas por toda la altura del diente en molares superiores (Fig. IV. 7. A-H), mientras 
que en inferiores (Fig. IV.8) son escasas. Dicha modificación no fue considerada en la 
interpretación del grado de digestión, dado que los molares ya presentaban las grietas entes 
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del experimento, por lo que fueron afectadas por el HCl provocando la separación de sus 
bordes.  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Figura IV. 8. Modificaciones observadas en molares inferiores de arvicólidos del grupo de 
Control 1, después de la exposición al ácido clorhídrico por 14 horas. A-D. C1MiAr, 1. Los 
ángulos salientes muestran pérdida de esmalte dejando expuesta la dentina (flechas); E-G. 
C1MiAr, 2. La dentina de la superficie oclusal se encuentra agrietada (A y E). Se observa 
pérdida de esmalte en el tercio superior del diente, más evidente en la cara labial (B, D y 
G). Escala 1cm.  
 
 
Modificaciones a causa del ataque enzimático 
Los molares de arvicólidos presentan, en la superficie del esmalte, las mismas 
modificaciones que se observaron después de la acción del ácido clorhídrico (Fig. IV. 7 y 
Fig. IV. 8).  
Se ha disuelto la dentina expuesta de los ángulos por lo que ahora se encuentra redondeada, 
(Fig. IV. 9. B-C y K-L). En la superficie oclusal, la dentina está disuelta y se encuentra más 
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M 
afectada en la zona central de los triángulos y lóbulos, dónde se aprecia agrietada, hundida 
y en algunos casos oscurecida (Fig. IV. 9. D). 
 
 
Observaciones finales: molares arvicólidos  
Los molares superiores e inferiores de arvicólidos no muestran diferencias significativas 
entre ellos (Fig. IV.9 y Fig. IV.10). Después de concluido el experimento, todos presentan 
modificaciones leves, con pérdida de esmalte en los ángulos salientes y la dentina expuesta 
se encuentra redondeada dibujando una forma convexa en vista oclusal (Tabla IV.5).  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Figura IV. 9. Modificaciones observadas en molares de arvicólidos, del grupo de Control 
1, después del ataque enzimático con la solución de. Olexa. A-C. Molar Superior C1MsAr, 
3. Pérdida incipiente de esmalte en el tercio superior del diente y redondeamiento de las 
raíces; D-F. Molar Inferior C1MiAr, 2. D. Dentina de la zona central de los triángulos y 
lóbulos se aprecia agrietada, hundida y oscura F. La pérdida de esmalte en los ángulos 
salientes es más evidente en vista lateral .Escala 1cm. 
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El molar superior expuesto a Pronase ha adquirido un aspecto traslúcido (Fig. IV. 10. A-
C), en comparación con el molar superior expuesto a Olexa (Fig. IV. 9. A-C).  
Entre los molares inferiores, el expuesto a Olexa presenta evidencia clara de pérdida de 
esmalte en vista labial (Fig. IV. 9. D y F), mientras que el expuesto a Pornase presenta 
pérdida incipiente de esmalte (Fig. IV. 10. D-F). 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Figura IV. 10. Modificaciones observadas en molares de arvicólidos, del grupo de Control 
1, después del ataque enzimático con Pronase. A-C. Molar Superior C1MsAr, 1; D-F. 
Molar Inferior C1MiAr, 1. Después del ataque enzimático ambos molares presentan las 
raíces y la dentina redondeadas Escala 1cm.  
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Tabla IV. 5. Resumen de las modificaciones observadas en los molares de arvicólidos 
empleados como muestra control, después del experimento. 
 
 
Molares de múridos 
Modificaciones a causa del ataque ácido 
Después de la exposición ácida, el esmalte de los molares adquirió un color blanco intenso 
(Fig. IV. 11 y Fig. IV. 12). El esmalte de los molares superiores de múridos se encuentra 
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menos afectado (Fig. IV. 11 A-J). Por el contrario, las raíces de los superiores se encuentran 
más alteradas, presentando porciones translúcidas y flexibles. 
El molar superior C1MsMur, 1, pierde esmalte por toda la superficie del diente. Las 
cúspides, t1 y t4 en vista lingual y t7, t8 y t9 en vista posterior, evidencian dicha pérdida 
por la exposición de la dentina, que sobresale por encima del nivel del esmalte (Fig. IV. 11 
D). El molar superior C1MsMur, 2, por el contrario, presenta cúspides con la dentina a 
nivel del esmalte (Fig. IV. 11 F-J). 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Figura IV. 11. Modificaciones observadas en molares superiores de múridos del grupo de 
Control 1, después de la exposición al ácido clorhídrico por 14 horas. A-E. C1MsMur, 1.; 
F-J. C1MsMur, 2. Flechas blancas: raíces de los molares presentan porciones translúcidas 
y flexibles. Flecha negra: exposición de la dentina, que sobresale por el nivel del esmalte. 
Escala 1cm. 
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Los dos molares inferiores (Fig. IV. 12), presentan exposición de la dentina en las cúspides. 
Mientras en el molar C1MiMur, 1 muestra esta condición en las cúspides de ambas caras 
(Fig. IV. 12 A-D), en el molar C1MiMur, 4, la exposición se aprecia en las cúspides de la 
cara labial (Fig. IV. 12 E-H). Además, este último perdió el esmalte de la corona por la cara 
labial, dejando expuesta la dentina desde el cuello a los tubérculos accesorios (Fig. IV. 12 
G). La cara lingual, por el contrario, presenta pérdida incipiente de esmalte en la unión 
esmalte-raíz (Fig. IV. 12 H). 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Figura IV. 12. Modificaciones observadas en molares inferiores de múridos del grupo de 
Control 1, después de la exposición al ácido clorhídrico por 14 horas. A-D. C1MiMur, 1. 
Flechas blancas: exposición de la dentina en las cúspides; E-H. C1MiMur, 4. Se observa: 
exposición de la dentina en las cúspides (flechas en F), dentina expuesta desde el cuello a 
los tubérculos accesorios (flecha en G). Escala 1cm. 
 
 
Las siguientes modificaciones observadas son comunes para todos los molares de múridos 
después de ser expuestos al HCl: 
-Todos los molares presentan superficie del esmalte mate y picoteada. 
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F 
B 
D 
A 
E 
C 
H G 
K 
-Las Bandas de Hunter-Schreger (von Koenigswald y Sander, 1997) son visibles en el 
esmalte del tercio inferior la corona  
-Dentina agrietada en la zona de desgaste oclusal, en una o varias cúspides. 
-Todos los molares muestran alteración de las facetas de desgaste. Originalmente son 
bordes gruesos y netos. Tras la exposición ácida algunos bordes se afinan, mostrando un 
grosor variable a lo largo de la faceta por la cara oclusal. En ambos molares superiores esta 
modificación se aprecia solo en las cúspides posteriores (Fig. IV. 11 A y F). En los molares 
inferiores, se pueden apreciar estos bordes finos en las cúspides labiales y tubérculos 
accesorios de C1MiMur, 4 (Fig. IV. 12 E y G) y en prácticamente todas las cúspides de 
C1MiMur, 1 (Fig. IV. 12 A).  
-En todos los molares, se evidencia un mayor espesor del esmalte en el espacio entre las 
cúspides/tubérculos (Fig. IV. 11. C, E, I y J y Fig. IV.12. C, G, H), acusando la reducción 
del esmalte en toda la superficie de la corona de los molares.  
 
 
Modificaciones a causa del ataque enzimático 
Después de la acción enzimática, los molares de múridos continúan evidenciando las 
modificaciones ocurridas por la acción del HCl: esmalte picoteado, bordes finos en la faceta 
de desgaste, mayor espesor del esmalte en los espacios entre las cúspides, Bandas de 
Hunter-Schreger visibles (Fig. IV.13 C), región cervical con un borde grueso y/o notorio 
entre el esmalte y la raíz. 
 
Después de la exposición a la solución de Olexa (Fig. IV.13), los molares se ven menos 
afectados que los expuestos a la enzima Pronase (Fig. IV.14) La dentina de la superficie de 
desgaste (oclusal) está disuelta en algunas cúspides. En el molar superior la dentina está 
mayoritariamente por debajo del nivel del esmalte, excepto en las cúspides posteriores 
dónde está al mismo nivel (Fig. IV.13 A). En el molar inferior en cambio, se ha conservado 
la dentina expuesta que sobresale por encima del nivel del esmalte, sobre todo en la cara 
labial (Fig. IV.13 E-G).  
 
Los molares de múridos expuestos a Pronase ahora muestran, además del picoteado, 
superficie suave, brillante y translúcida del esmalte (Fig. IV.14 A-H), por lo que luce un 
aspecto de pulidos. Las zonas de las raíces que fueron alteradas durante la exposición ácida 
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han sido eliminadas (Fig. IV.14 B, C). La dentina expuesta en la zona de desgaste ha sido 
redondeada. En el molar superior, la dentina que sobresalía por encima del nivel del esmalte 
ha sido eliminada y el esmalte se aprecia notoriamente redondeado (Fig. IV.14 A-C). En el 
inferior, en cambio, la dentina aún sobresale al nivel del esmalte en alguna de sus cúspides, 
evidenciando la pérdida de esmalte (Fig. IV.14 A, E). 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Figura IV.13. Modificaciones observadas en molares de múridos del grupo de Control 1, 
después del ataque enzimático con la solución Olexa. A-D. Molar superior C1MsMur, 2. 
C. Bandas de Hunter-Schreger visibles; E-G. Molar inferior C1MiMur, 4. Dentina 
expuesta que sobresale por encima del nivel del esmalte (Flecha). Escala 1cm. 
 
 
 
 
                  Estudio actualista en ambiente controlado: simulación de la digestión 
 
146 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Figura IV.14. Modificaciones observadas en molares de múridos del grupo de Control 1, 
después del ataque enzimático con Pronase. A-C. Molar Superior C1MsMur, 1; D-H. 
Molar Inferior C1MiMur, 1; Los molares presentan superficie del esmalte con aspecto de 
pulidos. Flechas blancas: las raíces han sido eliminadas. La dentina expuesta ha sido 
redondeada, sin embargo, en el inferior la dentina aún sobresale al nivel del esmalte en 
alguna de sus cúspides (flechas negras). Escala 1cm. 
 
 
Observaciones finales: molares de múridos Todos los molares de múridos presentan 
modificaciones más intensas que las observadas en los incisivos de roedores y molares de 
arvicólidos, mostrando modificaciones de grado moderado a fuerte (Tabla IV. 6). 
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Tabla IV.6. Resumen de las modificaciones observadas en los molares de múridos 
empleados como muestra control, después de finalizado el experimento.  
 
 
Dentición de sorícidos 
Modificaciones a causa del ataque ácido 
Después de la exposición de las muestras de sorícidos al protocolo de exposición ácida con 
HCl, las modificaciones observadas fueron los siguientes: 
• Cráneos de Crocidura (Fig. IV.15) 
-C3CrCroc, 1. Dientes inalterados, brillantes y con la misma coloración que antes de iniciar 
el experimento (Fig. IV.15. A-D). 
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-C3CrCroc, 2. Dientes con superficie del esmalte picoteada. M2, derecho e izquierdo, 
muestran el parastilo, desprovisto de esmalte en su apunta, apreciable en vista labial (Fig. 
IV.15. E-H).  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Figura IV.15. Modificaciones observadas en la dentición superior de Crocidura del grupo 
de Control 3, después de la exposición al ácido clorhídrico por 14 horas. A-D. C3CrCroc, 
1; E-H. C3CrCroc, 2. Los dientes se observan inalterados, brillantes y con el mismo color 
que presentaban previo a la exposición al ácido. Solamente el parastilo del M2, en vista 
labial (F. Flecha) se encuentra desprovisto de esmalte en su punta. Escala 1cm.  
 
Estudio actualista en ambiente controlado: simulación de la digestión                  a 
 
149 
 
• Hemimandíbulas de Crocidura (Fig. IV.16) 
Ambas hemimandíbulas muestran adelgazamiento del hueso de la fosa temporal (Fig. IV.16 
A, G). Las cúspides presentan pérdida de esmalte, exponiéndose una pequeña porción de 
dentina que sobrepasa el nivel del esmalte en las cúspides (Fig. IV.16 E, F, J). 
-C4HderCroc, 1, Superficie del esmalte fuertemente picoteada. Reducción del esmalte en 
la cara lingual, sin la exposición de la dentina (Fig. IV.16 B, F) 
-C4HizCroc, 1. Todos los molares presentan el esmalte de un color blanco intenso, opaco 
y con superficie áspera. Reducción del esmalte del incisivo por la cara labial, en la cual 
permanece una fina capa a través de la cual se trasluce la dentina. Pérdida de esmalte en el 
cíngulo de los anteromolares por la cara labial. (Fig. IV.16 G). 
 
• Hemimandíbulas de Sorex.  
-C5HdSorex, 1 (Fig. IV.17. A-D). En vista oclusal, el incisivo muestra pérdida de esmalte 
con exposición de la dentina en el tercio anterior. En toda la dentición, los bordes de las 
facetas de desgaste en presentan agrietamiento y descamación del esmalte (Fig. IV.17 C y 
D).  
En vista labial, los molares presentan una línea de color blanco intenso en el contacto con 
el esmalte pigmentado (Fig. IV.17 A). El incisivo presenta el esmalte con superficie mate 
y picoteada. La capa de esmalte sin pigmento está reducida en su espesor, sin llegar a 
exponer la dentina. 
En la cara lingual, el esmalte se encuentra fuertemente picoteado y reducido. En las 
cúspides se produce la exposición de la dentina. El M3 conserva una fina capa translúcida 
de esmalte, a través de la cual es posible observar la dentina (Fig. IV.17 B y C).  
El esmalte de todos los dientes adquiere un aspecto rugoso y agrietado por la presencia de 
surcos (Fig. IV.17 C y D). Estos estaban presentes antes de dar inicio al experimento, sin 
embargo, originalmente eran casi imperceptibles.  
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Figura IV.16. Modificaciones observadas en la dentición inferior de Crocidura de Grupo 
de Control 4, después de la exposición al ácido clorhídrico por 14 horas. A-F. C4HdeCroc, 
.1. G-J. C4HizCroc,1. G. Cara labial muestra reducción del esmalte del incisivo y pérdida 
de esmalte en el cíngulo de los anteromolares. Flechas: pérdida de esmalte con exposición 
de la dentina en las cúspides Escala 1cm. 
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-C5HdSorex, 2. La cara labial presenta el esmalte fuertemente picoteado y reducido, 
presentando un mayor espesor en la línea de contacto con la el esmalte pigmentado (Fig. 
IV.17 E).  
Toda la dentición presenta agrietamiento en los bordes de la faceta de desgaste. Se presenta 
pérdida de esmalte con exposición de la dentina en ambas caras, más extensa en la cara 
lingual (Fig. IV.17 G-H), en la que el M1 presenta exposición tanto la base de la corona 
como las cúspides y la superficie del esmalte está fuertemente picoteada. El M2, en cambio, 
presenta el esmalte muy fino a lo largo de toda la corona.  
El esmalte sin pigmento del incisivo está agrietado y, al igual que los anteromolares, 
presenta descamación en el borde inferior de la corona (Fig. IV.17 E).  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Figura IV.17. Modificaciones observadas en la dentición inferior de Sorex de Grupo de 
Control 5, después de la exposición al ácido clorhídrico por 14 horas. A-D.C5HdSorex, 1. 
C. M3 conserva una capa fina de esmalte (flecha blanca). D. Pérdida de esmalte en el tercio 
anterior del incisivo; E-H.C5HdSorex, 2. Pérdida de esmalte en el cíngulo/cuello, más 
extendido en la cara lingual (flecha negra) . Escala 1cm. 
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Modificaciones a causa del ataque enzimático 
• Cráneos de Crocidura  
-C3CrCroc, 2. La exposición a la acción de Pronase (Fig. IV.18 A-C) produjo el 
redondeamiento de la dentina de la punta del metastilo de M2 del cráneo (Fig. IV.18 B).  
- C3CrCroc, 1. La superficie de la dentición se observa inalterada después de ser expuesta 
a la solución de Olexa (Fig. IV.19 A-D).  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Figura IV. 18. Modificaciones observadas en la dentición de Crocidura después de la 
exposición a la enzima Pronase. A-C. B. acercamiento muestra el redondeamiento de la 
dentina en el metastilo de M2. Cráneo C3CrCroc, 2; D-H. Hemimandíbula C3HizCroc, 1. 
Pérdida de esmalte con exposición de la dentina en el tercio posterior del incisivo (D) y 
cíngulo labial (E) y lingual (F) de los molares. Escala 1cm.  
 
 
• Hemimandíbulas de Crocidura  
La dentina expuesta en las cúspides de los molares, después de la acción del HCl, se 
encuentra redondeada y ya no sobresale por encima del nivel del esmalte (Fig. IV.18. E-F 
y Fig. IV. 19. F-H). 
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Figura IV.19 Modificaciones observadas en la dentición de Crocidura, después de la 
exposición a la solución preparada con la enzima Olexa y ácido clorhídrico. A-D. Cráneo 
C3CrCroc, 1; E-K. Hemimandíbula C4HDerCroc, 1. Pérdida de esmalte con exposición de 
la dentina en el borde de las facetas de desgaste (J y K) y en el cíngulo lingual de M3 (H). 
Escala 1cm.  
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Después de la exposición enzimática el esmalte se encuentra más afectado, mostrando una 
superficie mayor de exposición de la dentina. Esto ocurre en tras la acción de ambas 
enzimas en:  
-C4HizCroc, 1 del grupo Pronase (Fig. IV.18 D-H): en el tercio posterior labial del incisivo 
(Fig. IV.18 D) y en el cíngulo labial de los molares (Fig. IV.18 E). 
-C4HderCroc, 1 del grupo Olexa (Fig. IV.19 E-K): en el borde de las facetas de desgaste 
(e.g. Fig. IV.19 J) y en el cíngulo lingual de M3 (Fig. IV.19 G-K). 
 
• Hemimandíbulas de Sorex 
-C5HdSorex, 1. Después de la exposición a la solución de Olexa (Fig. IV.20.A-D), el 
incisivo presenta descamación y pérdida del esmalte con exposición de la dentina en el 
tercio anterior por la cara oclusal (Fig. IV.20 D). En vista lingual, los molares presentan 
descamación y pérdida de esmalte con exposición de la dentina en cíngulo (Fig. IV.20.B, 
C).  
-C5HdSorex, 2. Después de la acción de Pronase (Fig. IV.20. E-I), la dentición presenta 
pérdida de esmalte con exposición de la dentina en: la unión corona-raíz del incisivo en 
visa labial (Fig. IV.20. G); el cíngulo labial de los molares y anteromolares (Fig. IV.20. F, 
G); la cara lingual de M2, presentando islas de esmaltes en el paracónido y entre el meta y 
entocónido (Fig. IV.20. E); en toda la superficie lingual de M3.   
 
 
Observaciones finales: dentición de sorícidos  
Después de concluido el experimento, las modificaciones observadas en los elementos 
craneales de sorícidos, presentan diferencias significativas en la intensidad de las 
modificaciones (Tabla IV. 7; Tabla IV. 8.; Tabla IV. 9.). Las diferencias ocurren tanto entre 
los elementos anatómicos equivalentes expuestos a diferentes enzimas, como en los 
elementos del mismo grupo. 
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Tabla IV. 7. Intensidad de las modificaciones encontradas en los elementos anatómicos de 
sorícidos después de concluido el experimento de simulación de la digestión.  
 
 
Tres de las hemimandíbulas presentan modificaciones atribuibles a un grado fuerte. Sin 
embargo, la distribución e intensidad de la pérdida de esmalte con exposición de la dentina 
difiere entre las 3 hemimandíbulas. Estas diferencias se exponen a continuación: 
-C4HizCroc, 1. Ambas caras con pérdida de esmalte con exposición de la dentina en la base 
de la corona y cúspides (Tabla IV. 9; Fig. IV.18 D-H). 
-C4HderCroc, 1. Cara lingual con pérdida de esmalte con exposición de la dentina en la 
base de la corona y cúspides. Cara labial con superficie del esmalte picoteada (Tabla IV. 8; 
Fig. IV.19 E-K). 
-C5HemSorex, 1. Cara lingual con pérdida de esmalte con exposición de la dentina en 
cíngulo de M1 y M2 y corona del M3 formando pequeñas islas. Cara labial no presenta 
modificaciones (Tabla IV. 8; Fig. IV.20 A-D).  
La hemimandíbula de Sorex del grupo Pronase, presenta la modificación más fuerte de todo 
el grupo control (Fig. IV.20 E-I). Tanto el incisivo como los molares están desprovistos de 
esmalte por la cara lingual (Fig. IV.20 E, H). La cara labial presenta esmalte fuertemente 
picoteado, presentando incluso reducción del esmalte hiperpigmentado (Fig. IV.20 F-G), y 
pérdida de esmalte con exposición de la dentina en la base de la corona todos los dientes 
(cíngulo en molares (Fig. IV.20 F), unión corona y la raíz del incisivo (Fig. IV.20 G). 
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Figura IV.20 Modificaciones observadas en la dentición inferior de Sorex del Grupo de 
Control 5, después de la exposición enzimática. A-D.C5HdSorex, 1, expuesta a la solución 
preparada con la enzima Olexa y ácido clorhídrico. El incisivo presenta pérdida del esmalte 
con exposición de la dentina en el tercio anterior (D). Los molares presentan descamación 
y pérdida de esmalte con exposición de la dentina en cíngulo lingual (B, C); E-H. 
C5HdSorex, 2, expuesta a la enzima Pronase. Se observa pérdida de esmalte con exposición 
de la dentina en la unión corona-raíz en: cara lingual (H) y labial del incisivo (flecha); el 
cíngulo labial de los molares y anteromolares (F, G); la cara lingual de M2, observándose 
islas de esmaltes en el paracónido y entre el meta y entocónido (E); y en toda la superficie 
lingual de M3. Escala 1cm.  
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Tabla IV. 8. Resumen de las observaciones en la dentición de sorícidos del Grupo Olexa, 
obtenidas tras concluir el experimento. Corc.= Crocidura. 
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Tabla IV. 9. Resumen de las modificaciones observadas en la dentición de sorícidos del 
Grupo Pronase empleados como muestra control del experimento, Corc.= Crocidura. 
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Postcraneal de roedores 
Modificaciones a causa del ataque ácido 
Después del ataque ácido, los elementos postcraneales del grupo Pronase (C2Hum, 1 y 
C2Fem, 3) ya presentan modificaciones más intensas que los elementos del grupo Olexa 
(C2Hum, 3 y Fem, 1). 
 
En C2Hum, 1, la superficie ósea se presenta translúcida a lo largo de todo el húmero (Fig. 
IV.21 A-E), más acentuado en la cresta epicondílea, que pierde la coloración del hueso 
volviéndose transparente. La epífisis distal presenta un color oscuro y el epicóndilo medial 
presenta superficie rugosa (Fig. IV.21 A-C, D). La tróclea presenta bordes afilados y 
superficie del hueso cortical suave y porosa, a través de la cual se puede ver el hueso 
trabecular (vista caudal o posterior) (Fig. IV.21 A, C, E). La epífisis proximal pierde la 
cabeza articular. La metáfisis proximal y la cresta y tuberosidad deltoidea presentan un 
color negro. Además, en la metáfisis la superficie ósea está brillante y rugosa, y la cresta y 
tuberosidad deltoidea presentan grandes agujeros. 
 
El fémur C2Fem,3 presenta superficie ósea translúcida en estructuras de la epífisis 
proximal, metáfisis y tercer trocánter (vista craneal o anterior) (Fig. IV.21 G-I). La cabeza 
articular además presenta superficie áspera y adelgazamiento del hueso compacto, por lo 
que es posible observar el hueso trabecular por transparencia (Fig. IV.21 G). La línea de 
unión entre cabeza articular y cuello se encuentra más marcada (vista caudal o posterior 
Fig. IV.21 H). 
La epífisis distal pierde de la articulación y la metáfisis presenta la superficie ósea con un 
color grisáceo oscuro, aspecto rugoso por la presencia de surcos y presenta pequeños 
agujeros (Fig. IV.21 F).  
 
El húmero C2Hum, 3, muestra una superficie mate y porosa en la articulación distal, que 
es bastante similar a la observada antes de la exposición. El epicóndilo medial y la cresta 
epicondílea, presentan superficie algo translúcida. La epífisis proximal presenta una 
alteración más intensa y también más extensa, alcanzando la metáfisis. Además, presenta 
un color marrón oscuro y las estructuras se encuentran disueltas con superficie áspera, 
pequeños agujeros de tamaño heterogéneo y hueso trabecular expuesto. La unión cabeza-
cuello se encuentra separada, evidenciando pérdida de tejido.   
                  Estudio actualista en ambiente controlado: simulación de la digestión 
 
160 
 
La epífisis proximal del fémur C2Fem, 1 presenta superficie ósea suave y translúcida en 
trocánter mayor y menor incluyendo la cresta intertrocantérica y cuello, vista caudal o 
posterior). También superficie ósea áspera en cabeza articular, específicamente en la línea 
de unión entre la cabeza femoral y el cuello (ambas vistas). 
 Las demás estructuras del fémur se encontraban inalteradas, con una superficie ósea con 
brillo ceroso de color blanco amarillento natural.  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Figura IV.21. Modificaciones del postcraneal después de ser expuesto a HCL por 14 horas. 
A-E. Húmero C2Hum, 1. Epicóndilos con superficie rugosa y color oscuro (A-C, E). 
Cresta epicondílea transparente (A-C). Tróclea con bordes afilados (E). Se observa el hueso 
trabecular a través del hueso cortical en el cóndilo (A, E). Epífisis proximal (D) sin cabeza 
articular, superficie brillante y rugosa de color negro y la cresta y tuberosidad deltoidea, 
además, presentan grandes agujeros; F-I. Fémur C2Fem, 3. Metáfisis y tercer trocánter 
con superficie ósea translúcida (G-I). Se observa el hueso trabecular a través del hueso 
cortical en la cabeza articular (G). Epífisis distal sin articulación, metáfisis con color 
grisáceo oscuro, rugosa y pequeños agujeros de disolución (F). Escala 1cm.  
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Modificaciones a causa del ataque enzimático 
Las modificaciones observadas en los elementos postcraneales al finalizar el experimento, 
se establecen casi en su totalidad tras la exposición ácida.  
Después de la exposición a las enzimas, la principal diferencia respecto a la exposición al 
HCL, es la eliminación de tejido en el hueso cortical de las epífisis, dejando expuesto el 
hueso trabecular. 
 
Luego de la enzima Pronase, hubo eliminación del hueso cortical con exposición del hueso 
trabecular en todas las epífisis. La solución de Olexa en cambio, solo logra afectar, en ese 
grado, a la epífisis proximal del húmero, que no corresponde al extremo con el que se 
identifica el grado de digestión en dicho elemento. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Figura IV.22. Modificaciones observadas en el postcraneal después de ser expuesto a la 
solución preparada con la enzima Olexa y ácido clorhídrico. A-D. C2Hum, 3. Epífisis 
proximal del húmero (C y D) presenta pérdida de hueso cortical con exposición del hueso 
trabecular.; E-H. C2Fem, 1 El fémur del grupo Olexa muestra superficie irregular en la 
cabeza articular, más acentuada en la línea de unión entre cabeza y cuello (Fig. IV. 22 E-
H). Escala 1cm.  
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La metáfisis proximal del húmero después de la solución de Olexa (Fig. IV. 22 C, D) y 
distal del fémur después de Pronase (Fig. IV. 23 J), muestran de aspecto rugoso por la 
presencia de surcos o estrías amplias y el hueso presenta superficie mate y áspera. Estas 
modificaciones, además, se extiende hasta la diáfisis. Después de HCl esas mismas áreas 
descritas presentaban superficie suave, lisa y brillante. 
En el humero C2Hum, 1, las superficies óseas que cambian o pierden el color (volviéndose 
transparentes) a causa de la acción del HCl (Fig. IV. 21 A, D), son eliminadas después de 
la exposición a Pronase, afectando el epicóndilo medial y lateral y la cresta epicondílea, de 
la epífisis distal (Fig. IV. 23 A-E). La epífisis distal de este húmero (C2Hum, 1 grupo 
Pronase), después de solo 4 horas de exposición al HCl (Fig. IV. 24), ya mostraba una 
modificación más intensa a la de C2Hum, 3 del grupo Olexa al finalizar las 14 horas de 
exposición ácida. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Figura IV. 23. Modificaciones observadas en el postcraneal después de ser expuesto a la 
enzima Pronase. Se presentó eliminación del hueso cortical con exposición del hueso 
trabecular en todas las epífisis. A-E.C2Hum, 1. Epífisis proximal eliminada (A, C). 
Epífisis distal con epicóndilos y la cresta epicondílea con exposición del hueso trabecular 
(B, D y E); F-J. Fem, 3. Cabeza femoral con hueso cortical (F-I). Escala 1cm.  
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El fémur del grupo Olexa muestra superficie irregular en la cabeza articular, más acentuada 
en la línea de unión entre cabeza y cuello (Fig. IV. 22 E-H). El fémur del grupo Pronase, 
en cambio, presenta la cabeza femoral con pérdida del hueso cortical que se encuentra 
perforado, dónde antes solo se podía observar el hueso trabecular a través de la fina capa 
de hueso cortical (Fig. IV. 23 F-J). 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Figura IV. 24. Epífisis distal del húmero C2Hum, 1, después de 4 horas de exposición a 
ácido clorhídrico. Luego de la exposición se pudo observar la superficie lisa, porosa y 
translúcida. El epicóndilo medial (flecha) además adquirió un color grisáceo. A. Vista 
caudal o posterior B. Vista craneal o anterior Escala 1cm.  
 
 
Observaciones finales: postcraneal de roedores 
Los elementos postcraneales del grupo Olexa (C2Hum,3 y C2Fem,1), mostraron 
modificaciones atribuibles a una modificación leve (Tabla IV.10), que son observadas en 
egagrópilas de depredadores incluidos en la categoría 1 de modificación de Andrews 
(1990). Así, tanto la epífisis distal del húmero, como la proximal del fémur presentas 
modificaciones leves como, superficie mate, porosa, línea de unión de la cabeza articular 
más marcada. Además, es posible observar el hueso trabecular a través del cortical, lo que 
evidencia, junto con una superficie irregular, la corrosión de la superficie, eliminando tejido 
del hueso cortical.  
El fémur y humero del grupo Pronase, reflejan diferentes grados de modificación. El 
húmero evidencia una modificación moderada, mientras el fémur refleja un grado leve, al 
igual que los elementos postcraneales del grupo Olexa, aunque las modificaciones 
observadas con la enzima Pronase son más intensas.  
A B 
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3.2.2. Resultados de las muestras de quirópteros 
 
Se expondrán los resultados de las muestras de quirópteros una vez concluidas las dos 
etapas del experimento. Esto para evitar incluir información redundante que ya ha sido 
expuesta en la descripción exhaustiva de las muestras que conforman los grupos de control 
del experimento. Se realizarán comentarios de los efectos de las diferentes etapas del 
experimento cuando correspondan a diferencias importantes para la discusión y conclusión. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Tabla IV. 10. Resumen de las modificaciones observadas en los elementos postcraneales 
de roedores, empleados como muestra control del experimento. 
 
 
 
3.2.2.1. Modificaciones de los elementos de quirópteros tras el experimento 
Dientes sueltos 
Todos los dientes sueltos del experimento han presentado pérdida de esmalte con redondeo 
de la dentina en sus cúspides, con excepción de un molar superior juvenil del Grupo Olexa  
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Grupo Pronase 
Todos los dientes sueltos del Grupo Pronase (Fig. IV. 25 y Fig. IV. 26), presentaron esmalte 
con superficie picoteada y pérdida del esmalte con exposición de la dentina en la zona 
cervical, alrededor de toda la base de la corona. Además, los bordes del esmalte disuelto 
presentan descamación, luego de la acción enzimática, con bordes curvados en dirección 
opuesta a la superficie dental en algunos casos (e.g. Fig. IV. 25.D, Fig. IV. 26.D, E).  
En caninos la pérdida de esmalte con exposición de la dentina se presenta a lo largo del 
borde incisal, desde la cúspide al cíngulo (Figs. IV. 25 B-C, F). El canino de adulto, además 
presenta su cara labial desprovista completamente de esmalte (Fig. IV 25 A).  
 
Figura IV. 25. Caninos y premolar sueltos de Myotis myotis del Grupo Pronase. Se observa 
esmalte con superficie picoteada y pérdida del esmalte con exposición de la dentina 
alrededor de toda la base de la corona. A-B. Canino superior adulto. La cara labial está 
desprovista completamente de esmalte (A). C-F. Caninos superiores juvenil. Con la raíz 
completamente disuelta llegando a perder completamente el cíngulo G-H. premolar 
superior raíces completamente disuelta. B, C y F presentan pérdida de esmalte con 
exposición de la dentina a lo largo del borde incisal, desde la cúspide al cíngulo. Escalas: 
1mm.  
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Los molares han presentado pérdida de esmalte en sus cúspides y pérdida completa del 
esmalte en una de sus caras produciendo la exposición de la dentina. (Fig. IV 26). En los 
molares superiores esta modificación se presenta en la cara labial (Figs. IV 26 B, E), 
mientras que los inferiores lo hicieron por la cara lingual (Figs. IV 26 H, K). 
 
Figura IV. 26. Molares superiores e inferiores sueltos de Myotis myotis del Grupo Pronase. 
A-C. Molar superior adulto. D-F. Molar superior juvenil G-I. Molar inferior adulto. J-L. 
Molar inferior juvenil. Se observa esmalte picoteado y exposición de la dentina alrededor 
de toda la base de la corona en todos los molares También pérdida completa del esmalte en 
una de sus caras produciendo la exposición de la dentina (B, E, H y K). Los molares del 
individuo juvenil presentaron pérdida parcial y descamación del esmalte en los valles (E y 
K). Los molares de adultos, presentan islas de esmalte (B y H). Escalas: 1mm.  
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Los caninos y premolares de individuos juveniles, resultaron con la raíz completamente 
disuelta, llegando a perder completamente el cíngulo. Por otro lado, el canino de adulto 
presenta su raíz intacta con disolución parcial del cíngulo (Fig. IV 25 A).   
Los molares del individuo juvenil (Figs. IV 26 E, K), presentaron pérdida parcial del 
esmalte en los valles, principalmente alrededor de las crestas y los bordes del esmalte 
disueltos presentan descamación. Los molares de adultos, por su parte, presentan islas de 
esmalte (Figs. IV 26 B, H). 
 
 
Grupo Olexa 
Después de la exposición a la solución de Olexa, se observó pérdida de esmalte con 
exposición de la dentina en las cúspides y también en el cíngulo, completa en premolares 
(Figs. IV 27 F-H) y parcial en caninos (Figs. 27 A-E). El canino de juvenil presentó además 
pérdida de esmalte en la base de la corona por su cara postero-lingual (Fig. IV. 27 B) y en 
el canino de adulto, a lo largo del borde incisal (Fig. IV 27 E).   
 
El premolar de juvenil presenta pérdida de esmalte en una de las aristas (Fig. IV 27 H), 
desde el cíngulo hasta la cúspide. Tanto los caninos como el premolar presentan 
descamación en los bordes del esmalte eliminado.  
 
Al igual que en los elementos del Grupo Pronase, la alteración de la corona en los molares 
comienza por la cara labial en dientes superiores y por la lingual en inferiores. Sin embargo, 
con la solución de Olexa el esmalte no ha desaparecido completamente en ningún caso. En 
individuos juveniles (Figs. IV 28 E, K) la pérdida de esmalte se produjo en las cúspides y 
en la base de la corona. En los molares de adultos (Figs. IV 28 A-C, G-I), en cambio, la 
pérdida del esmalte se produjo desde la cúspide hasta la base de la corona, formando una 
banda de dentina expuesta. Esta se presenta incompleta en el mesostilo del molar superior 
y completa en para y entocónido en el molar inferior (Fig. IV 28 H).  
 
Además, la superficie del esmalte de las crestas se encuentra picoteada (Fig. IV 28 A), hubo 
reducción del esmalte en el cíngulo, completa en molares superiores (Figs. IV 28 A-F) y 
parcial en inferiores (Figs. IV 28 G-L), y pérdida parcial o apical de las raíces.  
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Todos los dientes sueltos presentan grandes grietas longitudinales que recorren la corona 
desde las cúspides. Sin embargo, estas grietas se asocian a cambios bruscos de humedad y 
temperatura durante al proceso de secado de las muestras.  
 
 
Figura IV. 27. Caninos y premolar sueltos de Myotis myotis del Grupo Olexa. A-B. Canino 
superior juvenil. C-E. Canino superior adulto. F-H. Cuarto premolar inferior juvenil con 
pérdida de esmalte en una de las aristas (H), desde el cíngulo hasta la cúspide formando 
una delgada banda de dentina (flecha). Se observa exposición de la dentina en las cúspides 
y cíngulo, completa en premolares (F-H) y parcial en caninos (A-E). Escalas: 1mm.  
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Figura IV. 28. Molares superiores e inferiores sueltos de Myotis myotis del Grupo 2, 
expuestos a la enzima Olexa. Se observa pérdida parcial o apical de las raíces en todos los 
molares, pérdida de esmalte en las cúspides y la base de la corona (E y K) y banda de 
dentina, incompleta en el en el mesostilo del molar superior (flecha negra) y completa en 
el para y entocónido del molar inferior (flechas blancas). A-C. Molar superior adulto. D-F.  
Molar superior juvenil. G-I. Molar inferior adulto. J-L. Molar inferior juvenil. 
Escalas:1mm.  
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Dentición maxilar 
En todos los casos y en ambos grupos la dentición maxilar presentó menor grado de 
modificación que la mandibular.  
Tanto la dentición del Grupo Pronase (Fig. IV. 30), como la del Gripo Olexa (Fig. IV. 29), 
mostraron modificaciones que pueden ordenarse en una secuencia progresiva de 
modificación.  
 
La dentición maxilar de individuos juveniles de Myotis myotis del Grupo Olexa, no 
presentó alteración (Figs. IV 29 A-B), la de los adultos presentó un grado bajo 
modificación, asociada a la faceta de desgaste (Figs. IV 29 C-D) y, finalmente, el grado de 
modificación más intenso de la dentición maxilar se registra en Pipistrellus pipistrellus 
(Figs. IV 29 E-F).  
La misma secuencia se observó en la dentición de las hemimaxilas del Grupo Pronase (Figs. 
IV 30 A-G), sin embargo, las modificaciones ocurridas son más intensas en todos los casos. 
 
En comparación entre los individuos de ambos grupos (Pronase y Olexa), la diferencia entre 
las modificaciones observadas es menos evidente entre los individuos de M. myotis.  
Mientras que el individuo juvenil del Grupo Olexa se encuentra inalterado (Fig. IV. 29 A-
B), el individuo juvenil del Grupo Pronase (Figs. IV 30 A-B), mostró el grado de 
modificación más bajo de todo el conjunto. Ésta consiste en superficie mate en la 
postprotocresta y el cíngulo lingual de M1 y M2 (Fig. IV 30 B).  
 
En individuo adulto, la dentición superior mostró modificaciones relacionadas con el 
desgaste de los dientes. Estas consisten en superficie del esmalte mate en las crestas (pre y 
postparacresta, y pre y postmetacresta) (Fig. IV. 29 C-D y Fig. IV.30 C-D) y pérdida de 
esmalte en el borde interno de las facetas de desgaste, más evidente en el protocono (Fig. 
IV. 29 D, Fig. IV.30 D). La hemimaxila del Grupo Pronase presentó, además, superficie 
mate en la cara labial de todos los molares y a lo largo de la faceta de desgaste del protocono 
de M2 y M3.  
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Figura IV. 29. Hemimaxilas del Grupo Olexa. A-B. Myotis myotis juvenil. Presenta molares 
inalterados C-D. Myotis myotis adulto. Flechas blancas: apuntan al paracono, en el cual se 
aprecia más fácilmente la pérdida del esmalte hacia el valle, en el borde interno de la faceta 
de desgaste. E-F. Pipistrellus pipistrellus. La foto del círculo (F) indica un detalle de la 
vista lingual del M3. Escalas = 1mm.  
 
 
 
 
 
                  Estudio actualista en ambiente controlado: simulación de la digestión 
 
172 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Figura IV. 30. Hemimaxilas del Grupo Pronase. A-B. Myotis myotis juvenil. C-D. Myotis 
myotis adulto. Flechas: apuntan al paracono, en el cual se aprecia más fácilmente la pérdida 
del esmalte hacia el valle, en el borde interno de la faceta de desgaste. E-G. Pipistrellus 
pipistrellus. Presenta todas las cúspides redondeadas, islas de esmalte por la cara labial (E), 
banda de dentina en protocono y metacónulo de los molares y en las aristas antero linguales 
del canino y premolar (F), pérdida de esmalte en cúspides, crestas y valles (G) formando 
islas de esmalte. M3 con pérdida total del esmalte. Escalas: 1mm.  
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En relación a P. pipistrellus, existe una progresión más evidente entre los grados de 
modificación producidos por Olexa (Figs. IV. 29 E-F) y los producidos por Pronase (Figs. 
IV. 30 E, G). 
 
Después de la exposición a la solución de Olexa la dentición superior de P. pipistrellus 
presentó modificación en todos los dientes por la cara lingual. Estas consisten en esmalte 
con superficie mate y picoteada, pérdida de esmalte tanto en las cúspides como en los 
bordes más delgados de los cíngulos (tanto en P4 como en molares) que presenta además 
descamación del esmalte. Además, se formó una delgada banda de dentina desde el 
protocono del M3 (Fig. IV.29 F). Esta modificación del M3, al igual que la pérdida de 
esmalte del cíngulo de la misma pieza dental, aparece luego de la exposición enzimática. 
Después de la exposición al ácido clorhídrico, dichas áreas presentaban una delgada capa 
de esmalte. 
En la cara oclusal, pérdida de esmalte con redondeamiento de la dentina en todas las 
cúspides. Cresta con esmalte mate y picoteado.  
En la cara labial en cambio, se observan modificaciones solamente en M2 y M3 que consiste 
en esmalte con superficie mate y fuertemente picoteado (Figs. IV. 29 E-F).   
 
Después de finalizado el experimento, la dentición maxilar de P. pipistrellus del Grupo 
Pronase, mostró las modificaciones más intensas de todo el conjunto. Estas consisten 
pérdida completa del esmalte o formando pequeñas islas por la cara labial (Fig. IV. 30 E). 
El esmalte que aún permanece se encuentra fuertemente picoteado. El M3, presentó pérdida 
total del esmalte en todas sus caras, excepto en la mesial. Todas las cúspides presentan 
pérdida de esmalte y están fuertemente redondeadas. 
En vista lingual (Fig. IV. 30 F), la superficie del esmalte se encuentra mate, picoteada y 
suave. La pérdida de esmalte se presenta en las cúspides y las crestas. Además, se presenta 
una banda de dentina en protocono y metacónulo de los molares y en las aristas antero 
linguales del canino y premolar. La dentina expuesta se encuentra muy redondeada, 
llegando a perderse el cíngulo lingual de todos los molares  
En vista oclusal, pérdida de esmalte en crestas y en los valles de para y metacono, donde 
M1 y M2 presentan islas de esmalte (Fig. IV. 30 G), mientras que el M3 ha perdido 
completamente el esmalte del valle del paracono.  
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Respecto a los huesos del cráneo, ambas enzimas produjeron disolución del arco 
cigomático y de los bordes de fractura, generando bordes redondeados después de la 
exposición a la solución de Olexa y bordes finos, perforación del hueso cortical y corrosión 
en el borde alveolar después de la exposición a la enzima Pronase.  
 
 
Dentición mandibular 
Las hemimandíbulas mostraron diferencias más evidentes con relación a los grados de 
modificación de la dentición en cada individuo, para todas las variables (tamaño, edad y 
grupo).  
 
 
Individuo juvenil 
La hemimandíbula de Myotis myotis juvenil del grupo Olexa, presentó únicamente esmalte 
con superficie mate en vista labial (Figs. IV. 31 A-B).  
El individuo expuesto a Pronase (Figs. IV. 32 A-B) muestra, además de superficie mate, 
pérdida de esmalte en pequeñas porciones del cíngulo labial de M2 y M3. En vista oclusal, 
pérdida de esmalte en todas las cúspides y reducción del esmalte en las créstidas con 
pequeñas zonas de exposición de la dentina. Además, descamación del esmalte en el valle 
del paracónido de M2 y M3. Finalmente, en vista lingual, toda la dentición presenta esmalte 
con superficie mate y picoteada y el M3 presenta pérdida de esmalte con descamación en 
la base de la corona, exponiéndose la dentina.  
 
Individuo adulto 
El ejemplar de M. myotis Adulto del Grupo Olexa presentó modificaciones solo en M2 y 
M3, ya que el M1 muestra superficie del esmalte brillante, sin cambios respecto a antes de 
iniciado el experimento.  
En la cara lingual el esmalte de M2 y M3 se encuentra fuertemente picoteado y presentan 
pérdida de esmalte con exposición de la dentina en las cúspides. El M3 además presentó 
pérdida de esmalte con descamación en la base de la corona y banda de dentina en el 
metacónido y hipoconúlido (Fig. IV. 31 C). Tanto la descamación del esmalte como la 
formación de las bandas de dentina del M3 se presentan una vez que el ejemplar fue 
expuesto a la solución de Olexa.  
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Figura IV. 31. Hemimandíbulas del Grupo Olexa. A-B. Myotis myotis juvenil. Solo 
presentó superficie mate en vista labial. C-D. Myotis myotis adulto. M1 inalterado. M2 y 
M3 con esmalte picoteado (C) y exposición de la dentina en las cúspides y en el borde 
interno de la faceta de desgaste (D). M3 con pérdida de esmalte con descamación en la base 
de la corona y banda de dentina en el metacónido y hipoconúlido (C). E-G. Pipistrellus 
pipistrellus. E. Se observa perforación de la fosa temporal y esmalte mate en el canino y 
P4. F. Pérdida de esmalte en todas las cúspides y créstidas de los molares. G. pérdida total 
de esmalte en M3. M1 y M2, con islas de esmalte fuertemente picoteado. Canino y 
premolares con exposición de la dentina en el cíngulo lingual, cúspides, aristas. Escalas: 
1mm. 
 
 
                  Estudio actualista en ambiente controlado: simulación de la digestión 
 
176 
 
En vista oclusal se observó superficie mate y pérdida de esmalte en cúspides y en el borde 
interno de la faceta de desgaste de M2 y M3 (Fig. IV. 31 D) eliminándose parte del esmalte 
del valle.  
La cara labial muestra superficie mate y esmalte picoteado en el protocónido e hipocónido 
del M2 y M3.  
 
En la hemimandíbula de M. myotis adulto del Grupo Pronase (Figs. IV. 32 C-D), se 
producen modificaciones muy similares a las obtenidas con la solución de Olexa, sin 
embargo, son más intensas.  
En la cara lingual, todos los molares presentan superficie mate y picoteada en el esmalte y 
cúspides desprovistas de esmalte y con la dentina redondeada. El M3 presenta una clara 
banda de dentina en el metacónido (Fig. IV. 32 D). El M2 presenta base de la corona con 
descamación del esmalte, produciendo la exposición de la dentina. Pese a que la mayoría 
de las modificaciones respecto al esmalte ocurren después de la acción del HCl, esta última 
modificación del M2, ocurre luego de la exposición a la enzima Pronase.  
La cara labial mate y levemente picoteada. Se presenta, además, una modificación no 
observada en los elementos del Grupo Olexa, dónde los cíngulos labiales, mesiales y 
distales de lo molares perdieron esmalte en su borde superior, dónde se forma una arista 
afilada (Fig. IV. 32 C). 
En vista oclusal, la pérdida del esmalte es mayor que la observada en M. myotis adulto del 
Grupo Olexa. Gran parte del valle del trigónido se encuentra desprovisto de esmalte y el 
talónido presenta islas de esmalte.  
 
Individuo adulto de talla pequeña 
En las hemimandíbulas de Pipistrellus pipistrellus del Grupo Olexa (Figs. IV. 31 E-G), la 
cara labial presentó superficie del esmalte mate en el canino y P4 y redondeamiento de las 
cúspides de todos los dientes. Los molares, en cambio, no presentaron modificaciones en 
la superficie del esmalte (Fig. IV. 31 E), observándose brillante y sin signos de corrosión, 
excepto por el hipocónido del M1, que presenta picoteado. 
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Figura IV. 32 Hemimandíbulas del Grupo Pronase. A-B. Myotis myotis juvenil, presenta 
esmalte mate y picoteado. A. M3 con pérdida de esmalte con descamación en la base de la 
corona, exponiéndose la dentina (acercamiento). B. pérdida de esmalte en todas las 
cúspides. C-D. Myotis myotis adulto. C. La cara labial presenta esmalte mate y levemente 
picoteado y cíngulos labiales, mesiales y distales perdieron esmalte en su borde superior 
(acercamiento vista labial de M3). D. Esmalte mate y picoteado, pérdida de esmalte en las 
cúspides y banda de dentina en el metacónido M3. E-G. Pipistrellus pipistrellus. E. 
Disolución de la rama mandibular. F. Pérdida total del esmalte con corrosión de la dentina 
en toda la dentición por la cara lingual. G. Pérdida de esmalte en cíngulos y bandas de 
dentina en la cara labial, incompleta en M1 y completa en proto e hipocónido de M2 y M3. 
Escalas: 1mm. 
                  Estudio actualista en ambiente controlado: simulación de la digestión 
 
178 
 
En la cara oclusal (Fig. IV. 31 F) se observó pérdida de esmalte en todas las cúspides y en 
las créstidas de los molares, eliminándose el esmalte del borde interno de la faceta de 
desgaste. El esmalte del valle que no ha sido eliminado presenta superficie mate y 
fuertemente picoteada y con descamación de los bordes disueltos.  
La cara lingual está fuertemente modificada (Fig. IV. 31 G), los molares presentaron 
pérdida total de esmalte en M3 y M1 y M2, conservan islas de esmalte fuertemente picoteado 
y opaco. En canino y premolares la pérdida de esmalte se observa en las zonas prominentes 
del diente, como el cíngulo lingual, las cúspides, las aristas (Fig. IV. 31 G).  
 
Al finalizar el experimento, P. pipistrellus del Grupo Pronase (Figs. IV. 32 E-G) muestra 
el grado más alto de modificación entre las hemimandíbulas. Toda la dentición presenta 
pérdida total del esmalte con corrosión de la dentina en la cara lingual (Fig. IV. 32. F).  
En la cara oclusal, los molares presentan pérdida completa de esmalte en el valle del 
trigónido. El valle del trigónido el esmalte está fuertemente picoteado y se ha perdido en 
los bordes internos de la faceta de desgaste, presentando descamación.  
A diferencia de la hemimandíbula del Grupo Olexa, es la cara labial dónde se presentan las 
bandas de dentina (Figs. IV. 32 E, G), incompleta en M1 y completa en proto e hipocónido 
de M2 y M3. Además, pérdida de esmalte a lo largo de todo el borde superior del cíngulo 
con redondeo de la dentina en todas las zonas dónde ha sido expuesta.  
En el canino la pérdida de esmalte es total, mientras que el premolar conserva islas de 
esmalte en cara mesial y distal.  
 
 
Hueso mandibular 
Con relación al hueso mandibular, las modificaciones se presentan principalmente en la 
rama mandibular.  
 
La solución de Olexa, produjo modificación menos intensa presentando: 
-Aumento de la porosidad original del hueso de Myotis myotis juvenil (Fig. IV. 31 A), sobre 
todo en el hueso alveolar y en los bordes de los procesos.  
-Hueso mate y con textura áspera en los bordes de la rama mandibular, que además presenta 
algunas zonas translúcidas en la fosa en M. Myotis adulto.  
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-La hemimandíbula de Pipistrellus pipistrellus presenta perforación de la rama mandibular 
(Fig. IV. 31 E), procesos e incisura sigmoidea con bordes redondeados por la pérdida de 
tejido.  
 
Al finalizar el experimento, los individuos del Grupo Pronase presentaron:  
-Pérdida de tejido causando la perforación de la fosa mandibular y hueso cortical de 
procesos en individuo adulto (Fig. IV. 32 C).  
-Pérdida de todos los procesos y incisura sigmoidea en la rama ascendente y mayor 
porosidad del hueso mandibular en juveniles (Fig. IV. 32 A).  
-Pérdida casi completa de la rama mandibular, bordes disueltos muy finos (Fig. IV. 32 E), 
hueso translúcido y grietas longitudinales con textura fibrosa (exfoliación) en el cuerpo 
mandibular en la hemimandíbula de P. pipistrellus (Fig. IV. 32 F).  
 
 
Laberinto óseo 
El laberinto óseo, pese a ser un hueso delicado, resistió al experimento, presentando algunas 
modificaciones.  
El laberinto óseo del Grupo Olexa, presentaron disolución de los bordes más finos del canal 
semicircular superior tanto en adultos como juveniles (Figs. IV. 33 A-B).  
En el caso del Grupo Pronase, los laberintos óseos presentaron modificaciones 
respondiendo a la edad, mostrando disolución del canal semicircular lateral en individuos 
adultos (Figs. IV. 33 C-D) y del canal semicircular lateral y posterior en juveniles (Figs. 
IV. 33 E-F).  
 
 
Postcraneal 
Solamente los húmeros y fémures del Grupo Pronase presentaron modificaciones.  
En fémures, la modificación se presenta como pérdida del hueso cortical, con exposición 
del tejido esponjoso en la epífisis proximal, viéndose más afectada la cabeza femoral que 
los trocánteres.  
En húmeros, en cambio, la modificación observada en la epífisis distal (donde Andrews en 
1990 ha caracterizado la alteración por digestión en roedores) es menos intensa que en 
fémures, presentando superficie porosa en el cóndilo humeral y adelgazamiento del hueso 
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cortical que en algunas zonas de la tróclea presenta perforación. El hueso esponjoso no se 
ve extensamente expuesto, como ocurre en la articulación proximal, tubérculos y cresta 
pectoral de la epífisis proximal humeral.  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Figura IV. 33. Laberinto óseo de Myotis myotis. A. individuo adulto del Grupo Olexa. B. 
individuo juvenil del Grupo Olexa. A-B. muestran disolución de los bordes más finos del 
canal semicircular superior. C. individuo adulto del Grupo Pronase. D. detalle de (C), canal 
semicircular lateral disuelto. E-F. individuo juvenil del Grupo Pronase. Canales 
semicirculares lateral y posterior disueltos. Escalas: 1mm. 
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3.2.2.2.Secuencia de modificación  
Una vez finalizado el experimento de simulación de la digestión, las modificaciones 
encontradas permitieron establecer una clave para la secuencia progresiva de las 
modificaciones causadas por la digestión en los elementos craneales de quirópteros.  
 
Se han establecido 4 estadios progresivos de modificación (Tabla IV. 11). El Estadio 1 
corresponde a las modificaciones menos intensas o las primeras en ocurrir, por lo que la 
dentición con menor grado de modificación, tras el experimento, se ha empleado para 
establecer el inicio de la secuencia de modificación (Tabla IV. 11. Criterios). El Estadio 4 
representa las modificaciones más intensas, por lo que se estableció con la dentición con 
mayor grado de modificación observado en los elementos de quirópteros después del 
experimento (Tabla IV. 11. Criterios).  
 
A continuación, se presenta el listado de elementos de quirópteros empleados para 
establecer cada uno de los estadios (Tabla IV. 11. Criterios). 
Dentición Superior 
Estadio 1. La dentición maxilar de ambos individuos de Myotis myotis ha sido empleada 
para establecer este estadio por la escasa alteración observada tras el experimento. Sus 
modificaciones son consideradas las primeras en aparecer en los dientes digeridos de 
murciélagos.  
Estadios intermedios. Los dientes sueltos de M. myotis mostraron mayor alteración que la 
dentición maxilar in situ por lo que se han utilizado para establecer las modificaciones de 
los estadios intermedios de la secuencia para la dentición superior.  
Las modificaciones de los dientes sueltos del Grupo Olexa conforman el Estadio 2, 
mientras que las modificaciones de los dientes sueltos del Grupo Pronase, conforman el 
Estadio 3.  
La hemimaxila de P. pipistrellus del Grupo Olexa también se empleó para establecer las 
modificaciones del Estadio 2, debido a que presenta modificaciones más intensas que las 
establecidas para hemimaxilas del Estadio 1, a la vez que se alejan considerablemente de 
la intensidad de las modificaciones observadas en su hemimaxila hermana (Grupo 
Pronase).  
Estadio 4. La dentición maxilar de P. pipistrellus del Grupo Pronase, fue la que mostró la 
modificación más intensa, por lo que se ha empleado para definir el ultimo Estadio. 
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Dentición Inferior 
La dentición mandibular in situ mostró diferencias en los grados de modificación 
respondiendo a dos de las variables del experimento: Grupo y tamaño. Por ello, se han 
podido establecer 4 estadios de la secuencia de modificación para la dentición inferior a 
partir de las hemimandíbulas.  
Estadio 1. Establecido a partir de las modificaciones encontradas en la dentición de la 
hemimandíbula de M. myotis de adulto y juvenil del Grupo Olexa. 
Estadio 2. Este estadio fue establecido por las modificaciones encontradas en dientes 
sueltos del Grupo Olexa y en la dentición in situ de las hemimandíbulas de M. myotis adulto 
y juvenil del Grupo Pronase. 
Estadio 3. También fue establecido a partir de las modificaciones observadas en dientes 
sueltos e in situ. Los primeros del Grupo Pronase y los segundos de P. pipistrellus del 
Grupo Olexa.  
Estadio 4. La dentición mandibular de P. pipistrellus del Grupo Pronase, fue la que mostró 
la modificación más intensa, por lo que se ha empleado para definir el Estadio 4. 
 
 
Laberinto óseo 
El laberinto óseo de Myotis myotis mostraron un claro patrón de modificación secuencial 
después del experimento (Fig. IV. 33), donde primeramente se ve afectado el canal 
semicircular superior (individuos adulto y juvenil del Grupo Olexa) que adquiere un 
aspecto ondulado y sus bordes finos/agudos se vuelven irregulares. Luego ocurre la 
disolución parcial del canal semicircular lateral (individuo adulto del grupo Pronase) 
produciendo bordes muy finos. Finalmente, se produce la disolución parcial de los bordes 
finos del canal semicircular superior y la disolución total de los canales laterales y posterior, 
generando bordes redondeados. 
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Tabla IV. 11. Secuencia de progresión de las modificaciones ocurridas en dientes y el laberinto 
óseo de quirópteros a causa de la digestión. Esta clave fue establecida a partir de las modificaciones 
diferenciales observadas en los elementos craneales (dentición in situ, dientes sueltos, capsulas 
óticas) de quirópteros, después de la exposición al ataque ácido-enzimático experimental. Se han 
establecido 4 estadios en la secuencia de modificación. Hemimax.: hemimaxilas; Hemimand.: 
hemimandíbulas. 
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4. Modificaciones en dientes fósiles de quirópteros 
 
Una vez concluido el experimento de simulación de la digestión, se compararon las 
modificaciones observadas con las modificaciones encontradas en los dientes de 
quirópteros fósiles de varios yacimientos de la península ibérica, estudiadas con 
anterioridad por Sevilla (1983, 1988). Estas corresponden a muestras de quirópteros de los 
yacimientos de: Las Grajas ubicado en Málaga (Benito del Rey, 1976), Casablanca de 
Castellón (Gil y Sesé, 1984), Atapuerca de Burgos (Sevilla, 1988) y El Reguerillo de 
Madrid (Sevilla, 1988). 
Las muestras fósiles se observaron bajo una lupa binocular en busca de modificaciones 
superficiales en los elementos dentales. En total, se seleccionaron 20 muestras de 
quirópteros (Tabla IV.12) para ser observadas en el microscopio electrónico de barrido, 
debido a la baja visibilidad de las modificaciones en la lupa binocular. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Tabla IV.12. Dientes fósiles de quirópteros seleccionados para su análisis en el microscopio 
electrónico de barrido para corroborar la presencia de modificaciones superficiales a causa 
de la digestión. Estas muestras provienen de diferentes yacimientos españoles, cuyos 
quirópteros fueron estudiados con anterioridad por Sevilla (1983, 1988). 
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Tras la observación de las muestras fósiles de quirópteros en el microscopio electrónico de 
barrido, se confirmó la presencia de modificaciones similares a las obtenidas en el 
experimento de simulación de la digestión. Además, se reconocieron los mismos patrones 
de modificación, permitiendo incluir, con certeza, 10 de las muestras fósiles (Tabla IV. 13 
y Tabla IV. 14) en alguno de los estadios de la secuencia de progresión de las 
modificaciones en quirópteros. Una de las muestras no pudo incluirse en ningún estadio, 
mientras que las demás fueron incluidas de manera dudosas en algún estadio de 
modificación, ya sea porque presentan alguna característica novedosa con respecto a las 
modificaciones observada en el experimento, o bien por no presentar alguna de las 
modificaciones descritas para el estadio asignado.  
 
A continuación, se comentará cada caso, con énfasis en las modificaciones que presentan 
características similares a las registradas en el experimento de simulación de la digestión. 
Se comentarán también modificaciones que podrían estar interfiriendo con la identificación 
del estadio asignado para las muestras fósiles. 
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Las Grajas  
LG-21. Molares inferiores (Fig.IV. 34): Los molares presentan pérdida de esmalte con 
exposición de la dentina en la cara lingual (Fig. IV. 34 A). En el M1, el borde del esmalte 
y la dentina expuesta en las cúspides y en la base de la corona, están redondeados. Sin 
embargo, los demás bordes del esmalte, a lo largo de la corona, son gruesos y netos. La 
dentina presenta desde finas hendiduras paralelas, a surcos amplios con bordes asimétricos. 
Estas modificaciones indican que ha(n) actuado otro(s) agente(s) y proceso(s) 
tafonómico(s) postdeposicional (es), ampliado la zona de exposición de la dentina en la 
corona. Por lo mismo, no es posible determinar con certeza el estadio al que 
corresponderían sus modificaciones. Estas podrían responder a un Estadio 2, ya que, la 
pérdida de esmalte en el metacónido (Fig. IV. 34 B) y entocónido del M1 parece continuar 
hacia la corona en una banda de dentina. En el M2 casi todos los bordes del esmalte son 
netos. Sin embargo, en las cúspides (meta y entocónido), tanto la dentina expuesta como 
los bordes del esmalte están redondeados.  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Figura IV. 34. Imagen de microscopía electrónica de molares inferiores indeterminados de 
Las Grajas LG-21. A. Vista lingual del M1 y M2. B. Acercamiento del recuadro de M1. 
 
 
 
 
 
 
B 
A 
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LG-24. Molares inferiores: Pese a que se incluyó sin duda en el Estadio 3, presenta una 
característica novedosa sobre la cual hacer mención. En la cara labial, presentan reducción 
de capas del esmalte en las zonas donde la corona es más prominente (Fig. IV. 35). Estas 
corresponden a la misma zona dónde la dentina se presenta expuesta tras el experimento, 
formando una banda de dentina desde las cúspides hasta el cíngulo en el Estadio 4 (Tabla 
IV. 11, molares inferiores). Esta reducción del esmalte no se ha observado durante el 
experimento, sin embargo, parece corresponder a una modificación progresiva, en la que 
el esmalte se adelgaza capa a capa hasta finalmente ser eliminado por completo, 
exponiendo la dentina. Ésta podría corresponder, así, a una modificación producida por 
digestión en una etapa previa a la formación de la banda de dentina (Estadio 4). Sin 
embargo, es necesaria la verificación de esto a través del estudio de muestras actuales 
provenientes de entonos naturales (egagrópilas, heces, suelos ácidos, suelos básicos, etc.). 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Figura IV. 35. Imagen de microscopía electrónica de molares inferiores indeterminados 
LG-24. A. Vista labial dónde presentan reducción de capas del esmalte en las zonas donde 
la corona es más prominente. B. Acercamiento del recuadro de A. 
 
 
 
 
 
B 
A 
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LG-26. Canino superior: incluido en el Estadio 2 con dudas, ya que la pérdida del esmalte 
parece haber sido provocada por dos agentes distintos (Fig. IV. 36). La reducción del 
esmalte en la cúspide expone la microestructura prismática y genera una punta 
progresivamente más fina en la que se pueden observar las diferentes capas de esmalte 
eliminado (Fig. IV. 36 B).  
En cambio, la exposición de la dentina (en el cíngulo/cuello, arista y la cúspide), no es 
uniforme, ni en profundidad ni en sus bordes, por lo que podría corresponder a una 
modificación producto de otro agente tafonómico. De ser así, la muestra podría 
corresponder a una Estadio 1 de modificación y no al Estadio 2, al cual fue asignada. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Figura IV. 36. Imagen de microscopía electrónica de canino superior Rhinolophus? LG-26. 
A. Corona completa con reducción del esmalte, sin exposición de la dentina B. 
Acercamiento del recuadro de A, dónde se aprecia la exposición de la dentina y de la 
microestructura prismática. 
 
 
 
 
A 
B 
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LG-42. Molar superior: incluido en el Estadio 4, ya que corresponde al Estadio en el que 
se registraron los grados más fuetes de modificaciones. Sin embargo, presenta una 
modificación novedosa, respecto a las observadas en el experimento. Esta consiste en la 
extensión de la pérdida del esmalte del paracono, hasta alcanzar el paralofo, produciendo 
una banda de dentina que se extiende desde el paracono hasta la faceta de desgaste del 
protocono (Fig. IV. 37). Esto podría responder a la diferencia en la morfología respecto a 
los molares de P. pipistrellus (empleados para establecer las modificaciones del Estadio 4), 
o bien podría corresponder a un grado más alto de modificación, que no se ha alcanzado en 
el experimento. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Figura IV. 37. Imagen de microscopía electrónica del molar superiore indeterminado LG-
42. A. Vista lingual con banda de dentina que se extiende desde el paracono hasta la faceta 
de desgaste del protocono. B. Acercamiento de la banda de dentina (recuadro de A). 
 
 
 
 
 
B 
A 
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Tabla IV.13. Modificaciones similares a las producidas en el experimento de simulación 
de la digestión, presentes en las muestras fósiles del yacimiento Las Grajas. Estadios 
establecidos en la Tabla IV.11 de secuencia de la progresión de la modificación para 
quirópteros. *Muestras dudosas respecto al Estadio asignado.  
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LG-100; LG-109. Molares superiores: podrían pertenecer al Estadio 3 (Fig. IV. 38). Sin 
embargo, la modificación de la cara lingual en estas muestras es mínima (picoteado, 
reducción de esmalte superficial, Fig. IV.38. A y D) y las modificaciones del Estadio 3 
corresponden a pérdida de esmalte con exposición de la dentina en el cuello y el cíngulo. 
LG-109 presenta únicamente reducción del esmalte superficial en las zonas prominentes de 
la corona, sin presentar exposición de la dentina. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Figura IV. 38. Molar superior LG-100 (A y B) y LG- 109 (C y D) de Myotis myotis. A y 
D. Imágenes obtenidas por lupa de la cara lingual, que presenta con modificaciones 
mínimas. B-C. Imagen de MEB de la cara labial que ha perdido el esmalte por completo. 
 
A 
D
B
C
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LG-106. Molar inferior. Esta muestra presenta todas las modificaciones del Estadio 2 (Fig. 
IV. 39 B), excepto por el cíngulo labial, que se encuentra inalterado (Fig. IV. 39 A). En 
estadio dos, presenta pérdida parcial de esmalte. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Figura IV. 39. Molar inferior de Myotis myotis LG- 106. A. Imagen obtenida con lupa de 
la vista labial. El cíngulo se observa inalterado B. Vista lingual, con las modificaciones 
descritas para el Estadio 2 como picoteado, pérdida de esmalte en la base de la corona, 
cúspides, crestas y valles. 
 
LG-107. Molar superior. Presenta todas las modificaciones descritas para el Estadio 4 (Fig. 
IV. 40). Además, presenta reducción capas del esmalte en el para y metacono (Fig. IV. 40 
A), modificación que no se registró en los dientes del experimento.  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Figura IV. 40. Molar superior de Myotis myotis LG-107 A. Vista lingual con las 
modificaciones descritas para el Estadio 4. B Acercamiento del protocono, apreciándose la 
banda de dentina. 
A B 
B 
A 
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Tabla IV. 14. Modificaciones similares a las producidas en el experimento de simulación 
de la digestión, presentes en las muestras fósiles de los yacimientos de Las Grajas, Casa 
Blanca, Atapuerca y El Reguerillo. Estadios establecidos en la Tabla IV.11 de secuencia 
de la progresión de la modificación para quirópteros. *Muestras dudosas respecto al Estadio 
asignado o que no han podido ser asignado a un Estadio en concreto.  
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LG-108. Molar superior: presenta modificaciones del Estadio 3, excepto por la cara lingual, 
que no mostró pérdida de esmalte ni en la base de la corona, ni en el cíngulo, presentando 
solamente la superficie del esmalte picoteada (Fig. IV. 41). En vista lingual, la corona si 
presenta pérdida de esmalte, pero ésta es muy localizada y con diferentes profundidades de 
penetración (Fig. IV. 41 B), por lo que no responden a las características de las 
modificaciones (progresiva y secuencial) producidas en la digestión y el experimento.  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Figura IV. 41. Molar superior de Myotis myotis LG-108 A. Vista lingual con superficie del 
esmalte picoteada y sin pérdida de esmalte en el cíngulo ni de la base de la corona. B 
Acercamiento del metacono. Aunque presenta reducción del esmalte en la cúspide, también 
muestra pérdida de esmalte localizada y con diferentes profundidades de penetración 
(flecha).  
 
 
 
 
 
 
 
A 
B 
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Casablanca 
CB-2. Molar inferior: fue asignado a un Estadio 4, por presentar ambas caras con pérdida 
de esmalte y la dentina redondeada (Fig. IV. 42). Sin embargo, en la cara labial no se 
presentan las bandas de dentina. En cambio, se ha perdido el esmalte en la mitad mesial de 
la corona (Fig. IV. 42 A).  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Figura IV. 42Molar inferior indeterminado CB-2 A. Vista oclusal. Se puede apreciar el 
esmalte perdido en la mitad mesial (a la izquierda de la imagen) de la corona. B Vista 
Lingual con el esmalte formando islas y dentina redondeada. C. Acercamiento (recuadro) 
de entocónido (flecha) que ha perdido parcialmente esmalte, provocando la exposición de 
la dentina  
 
 
 
 
 
 
 
A 
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CB-3. Molar inferior. Asignada dudosamente al Estadio 3, ya que presenta pérdida de 
esmalte por ambas caras de la corona (Fig. IV. 44), sin embargo, la cara labial (Fig. IV. 44 
B) presenta la pérdida en el tercio inferior de la corona. En estadio 3, la pérdida se presenta 
en el cíngulo labial y el Estadio 4, se forman bandas de dentina, perdiéndose así el esmalte 
de todas las zonas prominentes de la corona. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Figura IV. 44. Molar inferior indeterminado CB-3. A. Vista oclusal en la que se puede 
apreciar pérdida de esmalte en el valle del trigónido, que se encuentra fracturado (izquierda 
de la imagen). La pérdida de esmalte se extiende hasta la cara labial, también visible a la 
izquierda de la imagen (flecha). B Vista Lingual con pérdida de esmalte en el tercio inferior 
de la corona y en el hipocónido (flecha).  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
A 
B 
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El Reguerillo 
RE-60. Premolar (Fig. IV. 45): El redondeamiento de la dentina alrededor de toda la corona 
y algunos de los bordes del esmalte eliminado (cíngulo y arista labio-distal) (Fig. IV. 45 B) 
muestran similitud con las modificaciones obtenidas en el experimento. Sin embargo, gran 
parte de la corona se encuentra desprovista de esmalte y el que aún perdura (cara distal Fig. 
IV. 45 A) se encuentra agrietado y presenta bordes netos (arista linguo-distal) indicando la 
pérdida del esmalte a causa de otro(s) agente(s) tafonómico(s) posdeposicional(es). Por 
esto, aunque reconocemos rasgos similares con las modificaciones obtenidas en el 
experimento, no es posible determinar la extensión de la pérdida provocada por cada uno 
de los agentes involucrados. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Figura IV. 45. Premolar de Myotis myotis RE-60. A. Vista distal dónde se puede observar 
el agrietamiento y bordes netos a causa del esmalte perdido en la arista linguo-distal. B 
Acercamiento de A (recuadro) mostrando la pérdida de esmalte con rasgos similares a las 
modificaciones del experimento, dónde el borde del esmalte perdido en el cíngulo se 
encuentra redondeado, al igual que la dentina que ha quedado expuesta. 
 
 
 
 
 
A 
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RE-95. La cara labial de ambos molares se encuentra cubierta por consolidante. Aun así, 
es posible percibir un borde disuelto en algunas cúspides labiales (Fig. IV. 46 A), tanto del 
M1 como del M2. La cara lingual ha sido descrita para ambos (Fig. IV. 46 B y C) y las 
modificaciones observadas podrían corresponder a un Estadio 4 de la secuencia de 
modificación. Sin embargo, no es posible describir las bandas de dentina de la cara labial, 
excepto por el hipocónido de M1 (Fig. IV. 46 A). 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Figura IV. 46. Molares inferiores de Rhinolophus sp. RE-95. A. Cara labial del M1, cubierta 
por consolidante. Presenta pérdida de esmalte en las cúspides y banda de dentina en el 
hipocónido (flecha). B. Cara lingual M2, mostrando pérdida total del esmalte con 
exposición de la dentina redondeada C. Cara lingual de M1, mostrando esmalte formando 
islas y la dentina expuesta presenta agrietamiento en mosaico. D. Acercamiento del 
recuadro de C mostrando la dentina redondeada en la cúspide.  
 
 
A B 
C D 
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Aquí, se ha hecho una descripción preliminar de las modificaciones de las muestras fósiles 
de quiróptero. Se describieron mayoritariamente las modificaciones que presentaban 
similitud con las observadas en el experimento de simulación de la digestión. Sin embargo, 
es necesaria la contrastación a partir de un estudio tafonómico completo, que incluya todas 
las modificaciones encontradas en los elementos tafonómicos de los micromamíferos y la 
interpretación de los mecanismos de alteración tafonómica y los agentes y/o proceso que 
han actuado en cada conjunto. 
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5. Discusión y Conclusiones  
 
5.1. Experimento de simulación de la digestión 
Interpretación del grado de digestión 
Las muestras de control, definidas con el propósito de interpretar el grado de digestión 
replicado por el experimento (incisivos, múridos y arvocólidos), no mostraron diferencias 
significativas en las modificaciones respecto a la enzima a la que fueron expuestas. 
 
Después del experimento, los incisivos de roedores y los molares de arvicólidos mostraron 
modificaciones atribuibles a un grado leve de modificación por digestión, que es producido 
por depredadores pertenecientes a la Categoría 1 de Andrews (1990) (Ver. Fig. IV. I; Tabla 
IV II; Capítulo III. 2.2.3. Digestión) en la que se encuentran incluidas aves rapaces 
nocturnas como la lechuza común (Tyto alba) y la lechuza campestre (Asio flammeus).  
Los molares de múridos, en cambio, presentaron modificaciones típicas de una digestión 
de grado fuerte, excepto por un molar superior, que mostró modificaciones características 
del grado moderado. Así, los molares de múridos indican un grado más alto de digestión 
que los incisivos de roedores y los molares de arvicólidos, apuntando a una modificación 
producida por depredadores de Categoría 3 de Andrews (1990) como el búho real (Bubo 
bubo) y el cárabo común (Strix aluco).  
A pesar de que las muestras de sorícidos no fueron seleccionadas con el objetivo de 
comprobar el grado de modificación replicado por el experimento, los elementos dentales 
de sorícidos fueron los que presentaron los resultados más heterogéneos con relación a ello. 
Los dientes superiores presentaron mayor resistencia, tanto al ataque ácido como al 
enzimático y las modificaciones, en su conjunto, fueron interpretadas como equivalentes a 
un grado moderado de digestión.  
Esta mayor resistencia, advertida también en los molares superiores de múridos, se ajustan 
a los resultados obtenidos en quirópteros. Así, es posible que los molares superiores de 
micromamíferos presenten un mayor grosor de esmalte en comparación con inferiores, no 
solo con respecto al espesor total del esmalte, sino también con el espesor de las diferentes 
capas que conforman el espesor total del esmalte (De Santis et al. 2001; Koenigswald, 
2004; Goldberg et al., 2014). Esta sería una variable a estudiar y debe considerarse para 
futuros estudios experimentales, sin embargo, es posible que esta diferencia en la intensidad 
de las modificaciones entre molares superiores e inferiores no se registre en un entorno 
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natural. Esto porque el hueso de los maxilares suele ser más poroso que las mandíbulas 
(Andrews, 1990; Fernández-Jalvo y Andrews, 1992; Fernández-Jalvo et al., 2016). En ese 
panorama, los molares superiores se verían afectados antes o en mayor medida que los 
molares de las mandíbulas, “contrarrestándose” la diferencia observada en el experimento.  
 
Tanto la hemimandíbulas de Crocidura del Grupo Olexa, como la del Grupo Pronase 
presentaron el mismo grado modificación por digestión interpretado como digestión fuerte. 
El mismo grado fue atribuido para las modificaciones observados en la hemimandíbula de 
Sorex del Grupo Olexa, pese a que presenta una modificación característica de grado 
extremo en el M3 (islas de esmalte). Esto, considerando que el factor tamaño influyó en la 
aparición de la modificación extrema únicamente la vista lingual de M3 y que los demás 
datos recuperados de los molares (pérdida de pequeñas porciones de esmalte del cíngulo 
lingual, esmalte brillante sin evidencia de alteración vista labial), se contraponen con los 
efectos de la digestión extrema.  
 
La diferencia en el grado de modificación observado en las hemimandíbulas de Sorex 
(Fuerte para la hemimandíbula del Grupo Olexa y extrema para el Grupo Pronase) se 
estableció durante la exposición ácida, por lo que es producida por el efecto del ácido 
clorhídrico. Así, no es posible atribuir la mayor intensidad observada en la hemimandíbula 
de Sorex del Grupo Pronase, al efecto de la acción enzimática. Sin embargo, aunque la 
mayoría de las modificaciones del esmalte se establecieron durante la exposición al HCl, 
tras el ataque enzimático ambas hemimandíbulas de Sorex presentan alteración del esmalte, 
y esta fue más intensa con la enzima Pornase. Esto fue observado también en los elementos 
de quirópteros, por lo que este punto será tratado en el apartado Acción Enzimática.  
 
Uno de los objetivos a alcanzar, a partir de las muestras de los grupos de control, era obtener 
los grados de digestión reproducidos por el experimento. Sin embargo, el grupo control 
mostró resultados heterogéneos, por lo que no se ha podido interpretar el grado de digestión 
replicado. Por lo mismo no es posible articular la secuencia de progresión de las 
modificaciones para dientes de quirópteros con la información de los demás grupos de 
micromamíferos contenida en la literatura. 
La dentición de quirópteros mostró una respuesta similar a la de los sorícidos en el 
experimento. Sin embargo, esto no implica que las modificaciones observadas en la 
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dentición de quirópteros correspondan a grado fuerte o extremo de modificación. De ser 
así, esto implicaría que las rapaces diurnas y/o carnívoros serían los depredadores 
responsables de la producción de las muestras fósiles de quirópteros en las cuales hemos 
registrado rasgos similares a los producidos durante el experimento (Atapuerca, 
Casablanca, el Reguerillo y las Grajas). Pese a que los pequeños carnívoros podrían 
carroñar sobre cadáveres de murciélagos que caen al suelo de las cuevas (por muerte natural 
o crías que no logran mantenerse aferradas), los principales depredadores oportunista de 
los murciélagos son las rapaces nocturnas (eg. Ruprecht, 1979, Pérez Barbería, 1991; 
Speakman, 1991; Kowalski, 1995; Sommer et al., 2005; Rosina y Shokhrin, 2011) y estas 
se encuentran dentro de las 3 primeras categorías de modificación de Andrews (1990), con 
excepción del mochuelo (Athene noctua; Categoría 4 de digestión en molares).  
Las rapaces nocturnas, además, presentan otras características en su comportamiento que 
favorecen la concentración y conservación de los restos, como la ocupación 
prolongada/continuada de los reposaderos (sedentarios) y la formación de dormideros 
comunales y tanto sus reposaderos como sus nidos suelen estar asociados a ambientes rocos 
y cársticos (Mikkola, 1995; Madroño et al., 2004; Köning. y Weick, 2008).  
Así, hay una alta probabilidad, de que los 4 Estadios de la secuencia de modificación 
obtenida en esta Tesis Doctoral pueda ser equiparada a las respuestas que observamos en 
los molares de arvicólidos y múridos, que presentan modificaciones desde el grado leve de 
modificación. Sin embargo, esta hipótesis necesita contrastación. 
 
 
Olexa: nueva enzima para experimentos de simulación de la digestión 
Luego de las pruebas experimentales para la determinación del protocolo de exposición 
con Olexa (apartado 2 de este capítulo), la actividad proteolítica produjo una modificación 
no deseada, que consiste en la eliminación/retracción de dentina en la punta del incisivo en 
su cara oclusal. Nos referimos a dicha modificación como no deseada dado que no se ha 
descrito en muestras obtenidas en entornos naturales, para ninguno de los mecanismos de 
alteración tafonómica (Andrews, 1990; Fernández-Jalvo y Andrews, 2016).  
Este “defecto” se presentó durante el experimento, en uno de los incisivos del Grupo Olexa 
(C1IsDer,2). Este último, corresponde al incisivo superior más pequeño del grupo, por lo 
que el factor tamaño pudo ser clave para su aparición. 
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Pese a esto, la modificación no deseada es muy fácil de identificar, por lo que este defecto 
no inhabilita el empleo de Olexa para este tipo de experimentos. En el futuro se deberán 
realizar más ensayos con esta enzima, ajustando los tiempos de exposición y el pH 
empleado, tanto en el protocolo de exposición ácida, como en el HCl utilizado como 
solvente, con el fin de perfeccionar el protocolo.  
 
La digestión en su grado leve puede producir retracción del esmalte en la punta de los 
incisivos, dejando la dentina expuesta por efecto del ácido clorhídrico del jugo gástrico. 
Este afecta los componentes inorgánicos de los elementos por lo que la superficie de los 
tejidos más mineralizados se modifica antes, presentando corrosión y pérdida de 
componentes inorgánicos y de tejido (Andrews, 1990; Fernández-Jalvo, et al., 2014; 
Fernández-Jalvo y Andrews, 2016).  
Uno de los incisivos del Grupo Olexa (C1IsDer,1) presenta estas modificaciones después 
del protocolo de exposición ácida, mostrando pérdida del esmalte, evidenciado por la 
exposición de la dentina en la punta del diente. En este caso, también la dentina se ha visto 
alterada, volviéndose translúcida y flexible. Luego de la exposición enzimática, la solución 
de Olexa no ha eliminado la dentina expuesta y alterada, por lo que la pérdida de esmalte 
es fácilmente identificable.  
Esta última observación se contrapone con la anterior (modificación no deseada del incisivo 
(C1IsDer,2), dónde la enzima Olexa es capaz de eliminar la dentina, inclusive cuando esta 
no había sido expuesta ni se encontraba con signos tan evidentes de alteración de los 
componentes inorgánicos. Esta disparidad en los resultados obtenidos en de elementos del 
mismo tipo, expuestos al mismo ambiente, refuerza la idea de realizar más ensayos con la 
enzima Olexa para perfeccionar el protocolo. 
 
Finalmente, la actividad proteolítica de la enzima Olexa, preparada en HCl 3,8, demostró 
ser efectiva con respecto a afectar el componente orgánico de los elementos anatómicos y 
resultó ser menos agresiva que la enzima Pronase. 
 
 
Diferencias entre las enzimas: Olexa v/s Pronase 
Con el fin de obtener diferencias relacionadas con la efectividad de cada una de las enzimas 
empleadas en el experimento, la exposición ácida realizada en primera instancia fue igual 
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para ambos grupos experimentales. Sin embargo, ya desde la acción del HCl se observaron 
diferencias relacionadas con la intensidad de las modificaciones, por lo que, los resultados 
finales del experimento en los que los elementos del Grupo Pronase se ven afectados con 
mayor intensidad, no se deben única y principalmente a las propiedades enzimáticas. Así, 
otra(s) variable(s) ha(n) tenido influencia en los resultados obtenidos. 
 
En los elementos del postcraneal esta variable podría estar relacionada con el nivel de 
osificación de los ejemplares utilizados, dado que tanto el fémur como el húmero del grupo 
de control del Grupo Pronase perdieron una epífisis luego de la exposición ácida (proximal 
en humero y distal en fémur). En la dentición de las muestras de control, la diferencia 
observada podría deberse a los diferentes niveles de desgaste dental, también relacionado 
con la edad de los individuos. Para evitar dichas variables, en futuros experimentos 
comparativos, deben ser empleados los elementos derechos e izquierdos del mismo 
individuo, tal y como se ha hecho con los quirópteros. 
 
Otra justificación a las diferencias de grado de modificación, observados desde la 
exposición al HCl, es el error humano. Esto porque las diferencias observadas tras el 
protocolo de exposición ácida, afectaron tanto las muestras de control como las de 
quirópteros, que fueron obtenidas del mismo individuo (hemimandíbulas y hemimaxilares). 
Así, la diferencia en la afectación del esmalte en quirópteros no puede atribuirse a variables 
propias de cada individuo, como nivel de osificación, edad, desgaste dental, etc. Estas 
diferencias tampoco pueden atribuirse a una diferencia o error en el pH del Ácido, dado 
que el reactivo empleado en ambos grupos provino de una única fuente. Así, es factible un 
error humano, relacionado con los tiempos de exposición de los diferentes grupos. Un error 
de una o dos horas de exposición podría ser suficiente para explicar estas diferencias. Para 
comprobar si las diferencias se deben a un menor tiempo de exposición en el Grupo Olexa 
o una mayor en el Grupo Pronase, habrá que repetir parte del experimento con los debidos 
cambios en las horas de exposición.  
 
 
Acción enzimática 
La acción enzimática afecta mayoritariamente el componente orgánico de los dientes, por 
lo que afecta particularmente a la dentina (Andrews, 1990; Denys et al., 1995; Fernández-
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Jalvo et al., 2014, 2016; Fernández-Jalvo y Andrews, 2016). Esto se ve reflejado en la 
mayor parte de las muestras de control y de quirópteros sometidas al experimento.  
Sin embargo, tanto las piezas dentales de las muestras de control, como la dentición de 
quirópteros, presentaron pérdida de esmalte tras la acción enzimática, evidenciada por una 
mayor superficie de exposición de la dentina en la corona dental.  
Esto no ha podido atribuirse al HCl contenido en la solución de Olexa, dado que este efecto 
también se produjo tras la exposición de los elementos a la enzima Pronase. Así, después 
de finalizado el experimento de simulación de la digestión, la actividad proteolítica de 
Olexa y Pronase ha sido capaz de causar la eliminación del esmalte, previamente alterado 
por HCl. 
Hasta ahora, la modificación del esmalte se ha atribuido únicamente a la acción del ácido 
clorhídrico del jugo gástrico de los depredadores, sin considerar la actividad conjunta de 
las enzimas y la única explicación a los diferentes grados de modificación obtenidos entre 
diferentes depredadores era la diferencia del pH estomacal.  
En los elementos del grupo de control este efecto se registró en uno de los incisivos 
(C1IsDer, 4), la hemimandíbula de Crocidura (C4HizCroc,1) y la de Sorex (C5HemSorex, 
2) del Grupo Pronase. En quirópteros, se observó en la hemimaxila de P. pipistrellus del 
Grupo Olexa, y las hemimandíbulas de M. myotis de adultos, tanto del Grupo Olexa y como 
del Grupo Pronase.  
 
La explicación de este efecto de la acción enzimática no es simple, dado que hay que 
evaluar tanto la actividad proteolítica como las características estructurales de los 
materiales afectados. Basados en las propiedades y función de las enzimas empleadas en el 
experimento, la eliminación del esmalte debería ocurrir a causa de la alteración de la 
fracción orgánica del mismo. Aunque el área comprendida entre los cristales de 
hidroxiapatita contiene proteínas, el esmalte posee un porcentaje muy bajo de materia 
orgánica dado que entre el 95 y 97% de su peso o bien, entre el 80 y 95% del volumen del 
tejido es ocupado por la fase inorgánica o mineral (Glimcher et al., 1964; Fejerskov et al., 
1984; Robinson et al., 1971, 1995). Así, el esmalte más próximo a la dentina tendría que 
contener un porcentaje de materia orgánica suficientemente alto, para que la separación de 
los componentes orgánicos a causa de la acción enzimática ocurra. Sin embargo, la 
distribución exacta de la materia orgánica en los diferentes tipos de esmalte no se conoce 
con certeza (de Meneses Oliveira et al., 2010).  
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La exposición de la dentina a causa de la acción enzimática ocurrió por la eliminación de 
una fina capa de esmalte que recubría la dentina tras la acción del HCl.  
La zona de contacto entre la dentina y el esmalte (unión esmalte-dentina) es dónde se 
correlacionan estructuras de ambos tejidos desde su síntesis (Moreno-Gómez et al., 2013), 
durante el desarrollo dental (amelogénesis y dentinogénesis). En base a esto, una 
explicación probable sería que, después del ataque con ácido clorhídrico, el esmalte 
alterado haya adquirido permeabilidad, permitiendo a la enzima alcanzar la unión esmalte-
dentina. Así, la enzima podría descomponer la fracción orgánica (dentina) interdigitada con 
el esmalte, provocando la disociación de ambas capas. Esto último explicaría también la 
descamación, que se produce, sobre todo en los bordes disueltos del esmalte. 
En el experimento, la descamación del esmalte se presentó después de la acción enzimática, 
tanto en las muestras de los grupos de control como en los quirópteros. Esta modificación 
suele aparecer en la superficie ósea de los elementos hervidos o preparados para taxidermia 
y colecciones de museos (Fernández-Jalvo and Marín-Monfort, 2008, Fernández-Jalvo et 
al., 2016).  
Es poco probable que después de la digestión se presente esta modificación tal y como la 
observamos en el experimento, con escamas de esmalte en proceso de desprendimiento de 
la dentina. Esto porque, en el proceso natural, el ácido y la enzima actúan en conjunto, por 
lo que las finas escamas de esmalte terminarían por disolverse y desaparecer. Por otro lado, 
el estómago muscular en el que ocurre la digestión en aves, produce fuertes movimientos 
durante el proceso digestivo, provocando el roce entre el material contenido en él. Así, 
tanto por razones químicas (disolución) como físicas (roce) estas delicadas escamas tienen 
pocas probabilidades de sobrevivir. Es por ello que esta modificación no fue incluida entre 
las descritas para la secuencia de modificación de los elementos de quirópteros. De 
encontrarse esta modificación en muestras fósiles, será a consecuencia de un proceso de 
alteración tafonómica posterior a la producción de los restos. Así, aunque los efectos de la 
digestión pueden favorecer un comportamiento diferencial de los elementos ante el 
ambiente de deposición, la descamación en los fósiles debe justificarse por la acción de 
algún otro agente o proceso de alteración tafonómica, como la descomposición de 
componentes orgánicos por la acción microbiana, pH alcalino, rayos UV, cambios bruscos 
de humedad y temperatura, etc. 
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Finalmente, es necesario realizar una amplia revisión de los estudios químico y 
microestructurales del esmalte de los micromamíferos empleados en este experimento para 
comprobar el mecanismo por el cual la acción enzimática fue capaz de eliminar el esmalte. 
 
 
5.2. Modificaciones observadas en dientes fósiles de quirópteros 
Hemos podido constatar la presencia de las modificaciones y los patrones, descritos en el 
experimento, como la presencia de una banda de dentina, definida para el experimento 
como un área de exposición de la dentina a causa de la pérdida de esmalte, que recorre 
desde las cúspides hasta la base de la corona/cíngulo. También se han observado los 
patrones en los cuales se presentan las modificaciones tras el experimento, como por 
ejemplo, la aparición de las primeras modificaciones en la cara labial de los molares 
superiores y lingual de los inferiores o la aparición de las modificaciones en las cúspides y 
en la base de la corona en primera instancia. 
 
También se registraron nuevas características, no observadas en el experimento, como la 
reducción del esmalte en capas, produciendo cúspides progresivamente más finas en los 
caninos y una capa de esmalte más delgada en las zonas prominentes del diente, en las 
mismas zonas dónde se generaron las bandas de dentina tras el experimento. Además, uno 
de los molares superiores presentó una banda de dentina que recorre desde el paracono 
hasta el paralofo, uniéndose a la faceta de desgaste del protocono.  
Así, es necesario continuar con la investigación actualista en la dentición de murciélagos 
para completar la información obtenida en esta Tesis Doctoral, incluyendo en el estudio 
muestras provenientes de egagrópilas y heces de diferentes depredadores actuales. 
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Capítulo V. 
Estudio actualista en ambiente natural: 
Tafonomía de la asociación actual de 
micromamíferos de San Martín de Ubierna 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
1.Introducción y antecedentes 
2.Resultados 
3.Discusión y conclusiones 
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1. Introducción y antecedentes 
 
En la actualidad los pequeños mamíferos carnívoros y las aves rapaces son los principales 
productores de las asociaciones de micromamíferos, ya que generan la concentración de 
los restos óseos de sus presas. Entre las aves rapaces, la lechuza común (Tyto alba), es 
considerada como una de las principales responsables de producir las asociaciones fósiles 
de micromamíferos (Andrews, 1990; Pérez-Barbería, 1991; Saavedra y Simonetti, 1998; 
Moysi et al., 2018). Esto porque tanto su fisiología como su comportamiento son favorables 
para la conservación de los restos de sus presas, ya que, ingieren las presas completas, 
produciendo así poca o ninguna fracturación de los elementos y su digestión produce 
modificación superficial de carácter leve en los elementos anatómicos de sus presas. 
También, regurgitar los restos no digeridos (egagrópilas) en reposaderos y nidos que 
utilizan con frecuencia y por largos períodos de tiempo, generando grandes concentraciones 
(Smith y Richmond, 1972; Duke et al., 1975; Andrews, 1990; Mikkola, 1995; Madroño et 
al., 2004; Köning y Weick, 2008). 
El depredador productor de una asociación fósil, será el que introduzca las primeras 
modificaciones respecto de la comunidad biológica original, mediante sus conductas, como 
la extensión de territorio y tipo de hábitats recorridos en búsqueda del alimento, la estrategia 
de caza (búsqueda activa/acecho), la selección del alimento (especialistas/oportunistas), el 
tipo de ingesta (masticación/desgarro/consumo de la presa completa), que determinará la 
relación entre la talla del depredador/presa (eg. Fisher, 1981; Andrews y Evans, 1983; 
Denys, 1985; Andrews, 1990; Denys et al., 1992; Montalvo y Tallade, 2009). Sin embargo, 
una vez producida la asociación, el ambiente externo y la intervención de diversos agentes 
y procesos de alteración tafonómica pueden afectar su composición taxonómica y 
tafonómica durante el proceso de fosilización (Fernández-López, 2000). Por ello, la 
importancia de un análisis tafonómico previo a las interpretaciones realizadas a partir de 
dichas asociaciones (Andrews, 1990; Fernández-Jalvo, 1992; Behrensmeyer y Hook, 1992; 
Lyman, 1994a; Andrews y Fernández-Jalvo, 2012 a, b; entre otros). 
Pese a esto, los estudios actualistas relacionados con los efectos de procesos 
bioestratinómicos en micromamíferos, son escasos (eg. Andrews, 1990; Denys et al., 
1996a; Bennàsar, 2008; Fernández-Jalvo, et al., 2014; Quintana 2015; Terry, 2004) en 
comparación con los estudios en vertebrados de mayor tamaño (Behrensmeyer, 1978; 
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Weigelt, 1989; Lyman, 1994a; Culter et al., 1999; Andrews y Whybrow, 2005; Borella y 
Muñoz, 2006; Gutiérrez y Kaufmann, 2007; Massigoge et al., 2010; Arilla et al., 2014; 
entre otros).  
 
El presente trabajo aporta información relativa a las modificaciones ocurridas en la etapa 
previa al enterramiento total de los restos (bioestratinómica) a través del estudio de una 
asociación actual de lechuza común (Tyto alba), producida en un entorno natural. Las 
características de dicha asociación permiten realizar analogías con las etapas iniciales del 
proceso de fosilización de yacimientos paleontológicos, en la que están actuando diferentes 
mecanismos de alteración tafonómica bioestratinómica.  
 
Para ello, hemos aplicado la metodología de Andrews (1990. Capitulo III. Métodos y 
técnicas aplicadas al estudio) a la asociación actual de lechuza, como si se tratase de una 
asociación fósil, aplicándola por separado a dos conjuntos, de la misma. El primero de los 
conjuntos corresponde a las egagrópilas enteras, sin disgregar y el otro al sedimento 
formado, en parte, por las egagrópilas que ya se han disgregado y que contiene abundantes 
elementos anatómicos de los micromamíferos.  
Posteriormente se aplicó una reconstrucción climática y ambiental al conjunto formado por 
los elementos provenientes del sedimento, empleando el Modelo de Inferencia 
Bioclimático de Hernández-Fernández y Peláez-Campomanes (2003) y el Método de 
Ponderación del Hábitat (Habitat Weighting method, Whittaker, 1948 y Gauch, 1982). 
Finalmente, los resultados fueron comparados con el paisaje y clima de la localidad de 
obtención de las muestras. 
Con ello, podremos indagar en las modificaciones que tienen lugar en esta primera etapa 
de la fosilización y cuanto pueden afectan a la capacidad interpretativa del conjunto. 
 
Además, se abordó una problemática particularmente poco estudiada, como son las 
asociaciones de micromamíferos producidas por juveniles en la época de reproducción, 
dado que se ha documentado que los juveniles podrían producir grados de digestión 
distintos al de los adultos (Andrews,1990; William, 2001). 
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1.1 Localización geográfica y contexto actual 
 
El área de estudio se encuentra a 2 km al noreste de la localidad burgalesa de San Martín 
de Ubierna (en el noreste de España) (Fig. V. 1A).  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Figura V. 1. A. Localización geográfica de Burgos, España. B. Detalle de las paredes 
extraplomadas y las cavidades formadas por karstificación, donde se ubica el posadero de 
lechuza y de donde se han obtenido las muestras de sedimento y las egagrópilas. C. Paisaje 
del valle de San Martín de Ubierna. 
 
 
Desde la perspectiva del paisaje el área corresponde a un valle relativamente cerrado con 
un desnivel ligeramente superior a los 100 metros desde los puntos más altos al fondo del 
valle (Fig. V. 1C). En las zonas más altas afloran materiales mesozoicos entre los que 
predominan calizas, calcarenitas bioclásticas y dolomías blancas del Cretácico Superior 
(Pineda y Martín Serrano, 1997), en los que son frecuentes las paredes extraplomadas y 
cavidades de diferente tamaño (Fig. V. 1B). Estos materiales rocosos descansan sobre 
materiales del Cretácico Inferior constituidos por arenas, gravas y arcillas de la Formación 
Utrillas. En el fondo del valle encontramos sedimentos cuaternarios, por los cuales discurre 
un pequeño arroyo. 
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En cuanto al clima, los inviernos son bastante fríos con temperaturas bajo cero, mientras 
que los veranos son suaves, con temperaturas medias que superan ligeramente los 20ºC. 
Respecto al régimen de precipitaciones, es algo más alto que el de clima mediterráneo 
típico, alcanzando precipitaciones medias superiores a 600 mm y sin una marcada estación 
seca (Agencia Estatal de Meteorología de España e Instituto de Meteorología de Portugal, 
2011). 
Las zonas altas del valle se caracterizan por una vegetación escasa típica de ambientes 
rocosos y suelos calcáreos: herbáceas, matorral bajo y algunos Quercus de hoja perenne 
(encinas/Quercus ilex y coscojas/Quercus coccifera). Profundizando en el valle domina la 
vegetación baja y el fondo del valle se encuentra un arroyo flanqueado por vegetación de 
ribera con presencia de arbolado predominando el género Populus.  
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2. Resultados 
 
2.1. Representación de los elementos anatómicos 
Las 32 egagrópilas estudiadas han proporcionado un total de 12316 restos, que incluyen 
restos craneales, postcraneales y dientes sueltos y un MNI de 117 (Tabla V. 1).  
En comparación, la muestra de sedimento proporcionó un número muy inferior de restos 
óseos, con un total de 2005 con un NMI de 111. 
 
El Ri en egagrópilas fluctúa entre 94,55 y 52,87, mientras que en el sedimento entre 89,64 
y 1. La media de representación en el sedimento, es baja, 31,06 (sin considerar dientes 
sueltos), mientras que para las egagrópilas es del 78,08. La desviación estándar de los datos 
alcanza los 27,5 para sedimento frente a un 11,09 para egagrópilas. Esto indica que el 
sedimento no tiene una buena representación general ni homogeneidad en la representación 
de los diferentes elementos esqueléticos. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Tabla V. 1. Número mínimo de elementos (NME), Abundancias relativas (Ri) y porcentaje 
respecto al NME (%) obtenidos a partir de las egagrópilas y el sedimento de la asociación 
de micromamíferos actual de San Martín de Ubierna.  
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Los elementos esqueléticos más abundantes en las egagrópilas corresponden, como es de 
esperar, a los elementos más abundantes del esqueleto (falanges, costillas, vertebras y 
metápodos) (Tabla V. 1). Mientras en la muestra de sedimento son las vértebras, seguido 
por hemimandíbulas, que a su vez son las mejor representadas del conjunto (Ri 89.64%). 
 
En general, la muestra de sedimento se caracteriza por una abundancia relativa (Ri) 
oscilante (Fig. V. 2) y la mayoría de valores son inferiores al 40%. El mayor contraste, en 
comparación con las egagrópilas, es la representación de los elementos más pequeños (eg. 
costillas, calcáneos, metápodos, falanges) (Tabla V. 1). Sólo 3 de los elementos de la 
muestra de sedimento superan el 60% (hemimandíbulas, fémures and tibias).  
 
En cuanto a los elementos craneales, el Ri de hemimandíbulas es similar entre ambas 
muestras (87,6% y 89,6%), mientras que para las hemimaxilares la representación difiere 
considerablemente, con un Ri de 85,5% para egagrópilas y 49,6% para el sedimento.  
La mayor diferencia la encontramos en los dientes sueltos, que son los elementos peor 
representados de las egagrópilas, mientras que en el sedimento presenta valores incluso 
superiores a los elementos más abundantes del esqueleto, como metápodos, costillas y 
vertebras (Fig. V. 2).  
 
Los índices Pc/C y H+F/Md+Mx arrojan resultados dispares (Tabla V. 2), dónde 
H+F/Md+Mx indica una proporción levemente menor de elementos postcraneal con 
valores algo más bajo de 100. Mientras Pc/C, con valores bastante mayores a 100, indica 
que los elementos postcraneales son los que se han conservado relativamente mejor. Esta 
diferencia se debe a que Pc/C considera los molares sueltos dentro del cálculo.  
 
Los valores obtenidos para el índice T+R/F+H también son menores a 100 para ambos, 
egagrópilas y sedimento. Sin embargo, para la muestra de sedimento el valor es inferior, 
indicando pérdida de los elementos distales (radios y ulnas) para el sedimento. 
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Figura V. 2. Gráfico de los valores de Ri obtenidos para el sedimento y las egagrópilas 
provenientes de la asociación de micromamíferos actual de San Martín de Ubierna. Inc.: 
incisivos; Mol.: molares. 
 
 
 
 
 
 
 
 
Tabla V. 2. Índices de Representación de la muestra de San Martín de Ubierna. Pc/C y 
H+F/Hmd+Hmx: representación del esqueleto postcraneal con respecto al craneal, Pc. 
elementos del postcraneal; C. elementos craneales; H. húmeros; F. fémures; Hmd. 
hemimandíbulas; Hmx. hemimaxilares. T+R/H+F: Representación de los elementos 
distales, T. tibias; R. radios; H. húmeros; F. fémures. Is/Avi:  Proporción de Incisivos 
sueltos (Is) respecto a los alveolos vacíos de incisivos (Avi). Ms/Avm: Proporción de 
molares sueltos (Ms) respecto a alveolos vacíos de molares (Avm).  
 
 
El índice que relaciona dientes sueltos con los alveolos vacíos (Is/Avi y Ms/Avm) muestra, 
valores inferiores a 100 para los molares, indicando que existen más alveolos vacíos que 
molares sueltos. En el caso de una asociación fósil podríamos pensar en la pérdida o 
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destrucción de dientes sueltos por procesos postdeposicionales, como transporte hídrico o 
pisoteo. Sin embargo, un valor inferior a 100 para los molares también se presenta en las 
egagrópilas. 
Las egagrópilas, además, presentan valores sobre 100 para los incisivos (Tabla V. 2. 
Is/Avi), apuntan a destrucción de la estructura que sostiene el diente (ya sea en mandíbula 
o maxila) durante la depredación.  
El valor de Is/Avi de la muestra de sedimento se desvía considerablemente de los de 
egagrópilas. Además, en el sedimento el 48,98% de los alveolos incisivos y el 31,85% de 
los alveolos molares corresponden a sorícidos y solo el 4% de los dientes sueltos (7 
incisivos y 3 molares) corresponden al este grupo. Esto apunta a pérdida/destrucción de 
elementos dentales sueltos de sorícidos en el sedimento. 
 
 
2.2. Fractura de los elementos anatómicos 
Con relación a la fractura de elementos craneales, no se han encontrado cráneos completos 
en el sedimento, mientras que en las egagrópilas el porcentaje es mayor al 70% (Tabla V. 
3). Por el contrario, el sedimento presenta un 74% de cráneos con fracturación alta 
(Categoría D) con pérdida de la bulla, bóveda craneana y huesos faciales. Los valores de 
conservación del proceso cigomático del maxilar de roedores de la muestra de sedimento 
son relativamente bajos (42%) comparado con los valores de las egagrópilas (85,5%).  
 
En cuanto a las hemimandíbulas, se han encontrado completas, aunque en porcentajes muy 
bajos para el sedimento (16,08%, Tabla V. 3). Sin embargo, el 30% de las hemimandíbulas 
rotas han perdido únicamente las apófisis más delicadas (Table V. 3, Categoría II). Aun así, 
en las egagrópilas el porcentaje de hemimandíbulas completas es muy superior y no 
presenta elementos altamente fracturados, como en la muestra de sedimento, que presenta 
algún porcentaje de fragmentos mandibulares muy pequeños (5,53%). En cuanto a la 
pérdida de incisivos, tanto para sedimento como para egagrópilas, los valores son inferiores 
en las mandíbulas los de los maxilares (Table V. 3). Sin embargo, la magnitud de la perdida 
de dientes es significativamente mayor en la muestra de sedimento.  
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Tabla V. 3. Resultados de las diferentes categorías de fractura del cráneo, mandíbulas y 
dientes. Categorías A y C son consideradas cráneos completos. Hmx.: Hemimaxilares; 
Hmd. Hemimandíbulas. 
 
 
La fractura de los dientes muestra un patrón donde ambos, egagrópilas y sedimento, 
presentan los porcentajes más bajos fractura en molares y entre incisivos, los sueltos son 
los que se encuentras más afectados. En egagrópilas los porcentajes de fractura son 
considerablemente menores (Table V. 3, % Fractura de dientes), dónde el único porcentaje 
alto es el de incisivos sueltos fracturados (48,57%).  
 
 
 
 
           Estudio actualista en ambiente natural: Tafonomía de San Martín de Ubierna 
 
220 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Tabla V. 4.  Fractura del postcraneal en las muestras de San Martín de Ubierna. NME: 
Número mínimo de elementos. Completo: suma de los elementos enteros, A/B y B/C son 
considerados elementos completos. A/B: elemento sin epífisis distal. B/C: elemento sin la 
epífisis proximal. % de A/B y B/C según el total de elementos en alguna categoría de 
fractura. 
 
 
Respecto a la fractura del esqueleto postcraneal (Tabla V. 4), los porcentajes de elementos 
completos obtenidos en el sedimento (89,01) se desvían levemente de los valores obtenidos 
para las egagrópilas (98,46%). Aunque gran porcentaje de los elementos completos del 
sedimento se encuentran dentro de las categorías Proximal/Diáfisis (28,03% de los 
elementos completos) y Diáfisis/Distal (20,29% de los elementos completos), ambos 
considerados como elementos completos para calcular el índice (Andrews, 1990; 
Fernández-Jalvo, 1992).  
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2.3. Digestión de elementos esqueléticos  
Se ha encontrado alteración por digestión en la superficie de un porcentaje no muy elevado 
de dientes (Tabla V. 5), sin embargo, la digestión registrada se presenta en los grados leve, 
moderado y fuerte tanto en egagrópilas como en sedimento.  
El 8,06% de los incisivos y en 1,51% de los molares de la muestra de sedimento están 
alterados, predominando en los primeros alteración de grado leve y en los segundos, 
porcentajes iguales y muy bajos para grado leve y moderado de digestión.  
Para las egagrópilas la tendencia de la frecuencia es la misma, siendo más frecuente la 
alteración en incisivos que en molares. Sin embargo, los porcentajes son más elevados, 
tanto para la frecuencia, como para el grado de digestión. Los porcentajes de grado de 
digestión son bajo para todos los grados en cuanto a los molares. Sin embargo, en incisivos 
hay un predominio de digestión leve y fuerte.  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Tabla V. 5. Frecuencia y grado de digestión en dientes de la muestra de sedimento y de las 
egagrópilas provenientes de San Martín de Ubierna. 
 
 
Respecto a la digestión de los elementos postcraneales, los porcentajes de frecuencia de 
elementos con alteración son altos (Tabla V. 6). La cantidad de fémures alterados es 
superior a la de húmeros, tanto para egagrópilas como para la muestra de sedimento. En la 
mayoría de los casos la alteración se presenta como leve. La digestión de grado moderado 
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también se presenta en mayor proporción en los fémures de las egagrópilas y húmeros de 
la muestra de sedimento. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Tabla V. 6. Frecuencia y grado de digestión de los elementos postcraneales de la muestra 
de sedimento y el contenido de las egagrópilas de San Martín de Ubierna.  
 
 
2.4. Inferencias climáticas y ambientales 
El contenido del sedimento se asemeja al de las egagrópilas, fundamentalmente en su 
contenido taxonómico (Tabla V. 7). 
La identificación de las especies obtenidas de la muestra de sedimento, se basó en la 
dentición y elementos craneales. Esto ha permitido reconocer la presencia de 2 órdenes 
(Rodentia y Soricomorpha), 6 géneros y 6 especies de micromamíferos: Apodemus 
sylvaticus, Microtus arvalis, Microtus duodecimcostatus-lusitanicus, Mus spretus, 
Crocidura russula y Sorex gr. araneus. En algunos casos la determinación taxonómica 
quedó abierta, por falta de criterios taxonómicos para la identificación a nivel específico.  
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El NMI calculado para el sedimento a partir de las hemimandíbulas, fue de 111, de los 
cuales 56 son insectívoros y 55 roedores (Tabla V. 7). Entre los insectívoros hay un claro 
predomino de C. russula, que también predomina en el conteo general de los 
micromamíferos. Mientras que entre los roedores predomina ligeramente A. sylvaticus. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Tabla V. 7. Especies y número de restos diagnosticados (NR) empleados para obtener el 
Número Mínimo de Individuos (NMI) de la muestra de San Martin de Ubierna. El NMI se 
calculó en base al elemento más abundante, teniendo en cuenta la lateralidad. 
 
 
Modelo Bioclimático 
Los parámetros climáticos obtenidos a partir del sedimento muestreado en el reposadero de 
San Martín de Ubierna, se aproximan a los parámetros climáticos de la zona de muestreo. 
 
Las temperaturas (Tabla V. 8) se ajustan mejor utilizando la Tablas de regresiones lineares 
múltiples en función del componente bioclimático de la fauna completa sin Chiroptera 
(Table 6 de Hernández-Fernández y Peláez-Campomanes, 2005), excepto para la 
temperatura del mes más cálido. Esta última, al igual que la precipitación, se ajustan más a 
la real usando la tabla de regresiones lineares múltiples de los diferentes parámetros 
climáticos estudiados en función de los componentes bioclimáticos de Rodentia (Table 4 
de Hernández-Fernández y Peláez-Campomanes, 2005).  
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Tabla V. 8. Resultados de los parámetros climáticos obtenidos aplicando el modelo 
bioclimático a las muestras provenientes del sedimento de San Martín de Ubierna. Tº: 
temperatura. ºC: grados Celcius. mm: milímetros. “sin Chiróptera”: Datos obtenidos 
utilizando la tabla de regresiones lineares múltiples de los diferentes parámetros utilizados 
en función del componente bioclimático de la fauna completa sin Chiroptera".  
"Roedentia": Datos obtenidos utilizando la tabla de regresiones lineares múltiples de los 
diferentes parámetros climáticos estudiados en función de los componentes bioclimáticos 
de Rodentia (Hernández-Fernández y Peláez-Campomanes 2005). Los parámetros 
climáticos del área fueron obtenidos del Atlas Climático Ibérico (Agencia Estatal de 
Meteorología de España e Instituto de Meteorología de Portugal, 2011). 
 
 
Método de ponderación de hábitat 
La Tabla V. 9 muestra las preferencias ecológicas, respecto al hábitat, para las especies 
identificadas en la muestra de sedimento. A partir de ellas se infiere un paisaje con 
diferentes características, predominando la pradera seca y arbolado, y con menor desarrollo 
de pradera húmeda y hábitat rocoso. Los resultados son coincidentes en cuanto a los 
hábitats encontrados en la zona de muestreo (Fig. V. 1C), sin embargo, los datos 
sobreestiman la presencia de un paisaje arbolado. En las egagrópilas, la presencia de 
Eliomys quecinus y un mayor NMI de Mus spretus ajustan los resultados para el paisaje, 
disminuyendo el porcentaje para arbolado, a la vez que aumenta el predominio del hábitat 
rocoso (Fig. V. 3). 
 
 
 
 
 
 
 
 
Estudio actualista en ambiente natural: Tafonomía de San Martín de Ubierna           a 
 
225 
 
 
 
 
 
 
 
 
Tabla V. 9. Paisaje inferido a partir de las preferencias de hábitat de las especies 
identificadas en la muestra de sedimento de San Martín de Ubierna. PS: pradera seca. PH: 
pradera húmeda. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Figura V. 3. Reconstrucción del paisaje en San Martín de Ubierna obtenido a partir del 
método de Ponderación de Hábitat (Habitat Weighting method).  
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3. Discusión y conclusiones 
 
La muestra de sedimento y egagrópilas recogidos bajo el reposadero de lechuza de San 
Martín de Ubierna contienen las mismas especies, con excepción de Eliomys quecinus, 
presente solo en egagrópilas. Sin embargo, la representación de los grupos taxonómicos no 
es igual. Mientras que en el sedimento la representación de roedores y sorícidos es la misma 
(49.55% y 50.45% respectivamente), en las egagrópilas los porcentajes se ven inclinados 
hacia el Orden Rodentia (64% del contenido de las egagrópilas), como suele ser habitual 
en la dieta de la lechuza común.   
Pese a esto, los resultados acerca del clima y paisaje obtenidos de las muestras de sedimento 
se asemejan considerablemente al entorno de recogida de muestras. Esto, debido a que las 
interpretaciones están en base a taxones de micromamíferos presentes en la muestra. Así, 
las primeras alteraciones tafonómicas bioestratinómicas que han afectado la muestra de 
sedimento de San Martín de Ubierna, no han alterado en gran medida a la capacidad de la 
asociación de micromamíferos en cuanto a las inferencias ambientales y climáticas de la 
zona. 
 
 
3.1. Índices tafonómicos 
 
Los índices calculados para la muestra de sedimento, proporciona unos resultados 
heterogéneos que posiblemente dificultarían la identificación del depredador real productor 
de la asociación.  
 
Representación 
La abundancia relativa (Ri) obtenido de las egagrópilas muestra una representación 
extraordinaria para todos los elementos anatómicos, a la vez que una representación pobre 
de dientes sueltos (Fig. V. 2). Este patrón es típico del “modelo de lechuza” (Owl Pattern) 
descrito por Andrews (1990, Categoría 1 de modificación ligera).  
Al comparar los valores de Ri, la muestra de sedimento se encuentra alterada y aunque el 
patrón que exhibe podría ajustarse al del búho chico (Asio otus. mayor representación de 
fémures, tibias y húmeros; baja representación de radios, ulnas escápulas y vértebras) los 
valores de Ri para el sedimento son bajos, ajustándose más aun depredador de Categoría 2 
como el búho real (Bubo bubo). 
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Los elementos pequeños como costillas, calcáneos y astrágalos están significativamente 
mejor representadas en las egagrópilas. Esto muestra una marcada pérdida/destrucción de 
elementos pequeños junto con costillas, en la muestra de sedimento. Es posible que estos 
elementos se hayan perdido por dispersión, ya que la clasificación y selección de los 
componentes de la asociación es uno de los posibles efectos de este mecanismo de 
alteración tafonómica (Fernández-López, 1989, 1999). Así, el transporte hídrico y/o eólico 
son procesos que pueden haber actuado dado que los elementos con baja representación en 
sedimento (calcáneos, astrágalos, costillas, falanges, metápodos y vertebras) coinciden con 
los elementos que primero se desplazan por corrientes de agua y viento (Dodson, 1973; 
Korth, 1979; Montalvo et al., 2012). 
 
 
En la comparación de los índices que relacionan el esqueleto postcraneal con el craneal 
(Tabla V. 2.), Pc/C de egagrópilas presenta un valor de índice bastante alto, apuntando a 
un desequilibrio entre elementos craneales y postcraneales. Sin embargo, este efecto ocurre 
por la baja representación de molares sueltos en las egagrópilas, descompensando el índice 
hacia valores altos de postcraneal.  
En cuanto al valor para el sedimento, este presenta una mayor pérdida/destrucción de 
hemimaxilares (Ri 49,55%) en comparación con las egagrópilas. Sin embargo, esto no está 
compensado con una alta representación de los molares sueltos (Ri 10,51%), por lo que el 
alto valor de Pc/C=191% está indicando un desequilibrio, dónde hay una mejor 
representación de elementos postcraneales para el sedimento.  
 
El índice H+F/Md+Mx de las egagrópilas, al no contener los dientes sueltos entre sus 
componentes, muestra valores más equilibrados entre los elementos comparados, con valor 
bastante cercano a 100 al igual que T+R/F+H.  
Para el sedimento, el valor del índice H+F/Md+Mx es menor y apunta a una mejor 
representación de los elementos craneales con valores que indican a depredadores de la 
Categoría 2 (valores entre 80 y 90%). El índice T+R/F+H muestra también una desviación 
de los datos, dónde el sedimento presenta una mayor pérdida/destrucción de elementos 
distales.   
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El % de dientes sueltos v/s alveolos vacíos indica pérdida/destrucción de molares, tanto en 
las egagrópilas como en el sedimento, sin embargo, en este último la pérdida es más 
elevada.  
En cuanto a los incisivos, el sedimento refleja la pérdida/destrucción de los dientes, con 
valores inferiores a 100%. Sin embargo, el contenido de las egagrópilas arrojó un valor 
notablemente superior, de 167% indicando existen más dientes sueltos que 
mandíbulas/maxilares en la muestra. En el contexto de la egagrópila, los elementos tendrían 
que haberse destruido, o sea, que el depredador haya ingerido la presa y los maxilares y/o 
mandíbulas se haya disuelto por completo, dejando únicamente los dientes sueltos. Es por 
esto que, el % de dientes sueltos v/s alveolos vacíos, tanto para incisivos como para molares, 
de las egagrópilas está apuntando a un ave rapaz que produce una digestión fuerte o extrema 
como el mochuelo (Athene noctua) o aves diurnas como el cernícalo (Falco tinnunculus) y 
el aguilucho pálido (Circus cyaneus), sin embargo, estas aves no encajan con los demás 
índices de representación, discutidos hasta el momento. 
 
 
Fractura 
En cuanto al análisis de las fracturas en el postcraneal, un 1,74% de los elementos se 
encuentran fracturados en egagrópilas. Además, solo el 7,36% de los elementos se 
encuentra dentro de algún tipo de categoría de fractura (Tabla V. 4 Proximal/Diáfisis; 
Diáfisis/Distal, ambas consideradas como elementos enteros para el cálculo. Sensu 
Andrews, 1990; Fernández-Jalvo, 1992). Pese a que el sedimento presenta un porcentaje 
de fracturación elevado (10,82%), la mayoría de las fracturas no presentan redondeamiento, 
por lo que se podría interpretar como valores de Categoría 1. Sin embargo, estos valores 
están indicando que existe una desviación de los datos del sedimento, respecto de las 
egagrópilas y que la fracturación se está produciendo en el proceso de disgregación de las 
mismas. 
 
En egagrópilas, los porcentajes de cráneos completos (62,5%) es ligeramente menor que el 
de hemimandíbulas (76,59) (Tabla V. 3). Esto apunta a una mayor fragmentación de los 
cráneos, sin embargo, esto concuerda con la conservación en la mayor parte de los 
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yacimientos con micromamíferos, dónde rara vez se conservan cráneos y son los 
fragmentos maxilares la preservación más común. 
El sedimento, en cambio, presenta un bajo porcentaje de hemimandíbulas completas 
(16,08%) y no se registraron cráneos completos. Así, la fractura de cráneos del sedimento 
presenta los valores con mayor desviación respecto al productor de la asociación (lechuza 
común), ya que apuntan a un depredador de Categoría 5. Sin embargo, la conservación del 
proceso cigomático del maxilar (considerado un buen indicador de rotura por ser un 
elemento bastante frágil) es tan alto, acercándose a la categoría intermedia (Categoría 2) de 
modificación, al igual que los valores arrojados por el % de mandíbulas completas. 
 
En relación la pérdida de incisivos en Md y Mx, las egagrópilas presentan valores dentro 
del rango de modificación de la lechuza común, tanto para maxilas como para mandíbulas 
(Tabla V. 3). Para el mismo cálculo en sedimento, los valores son notablemente superiores 
a los de las egagrópilas.   
El valor de la pérdida de incisivos en las maxilas, aunque no alcanza a llegar al 80% 
(77,27%), se ajusta a un depredador de Categoría 3, ya que presenta un porcentaje bastante 
superior al rango de la Categoría 2 (50 a 60%).  
Además, un alto porcentaje de los elementos dentales perdidos en maxilas y mandíbulas 
del sedimento, corresponden a sorícidos, alcanzando un 48,98% de alveolos vacíos para 
incisivos y un 31,85% para molares. Los dientes sueltos de sorícido, sin embargo, 
representan un escaso porcentaje de los dientes sueltos (4%). Esto está indicando valores 
altos de destrucción en el sedimento, ya que la morfología radicular de su dentición dificulta 
el desprendimiento, por lo que los dientes se desprenden generalmente por fractura. Así, 
las posibles explicaciones a estos valores serían, un depredador de categoría superior a la 
lechuza como productor, procesos postdeposicionales intensos o ambos combinados, ya 
que la digestión debilita los elementos, favoreciendo su fracturación.  
Además, hay que considerar que algunos estudios apuntan a que las crías de aves rapaces 
producen digestión más severa que las aves adultas produciendo incluso digestión total de 
algunos restos (Raczynski and Ruprecht, 1974; Lowe, 1980; Andrews, 1990; Williams, 
2001).  
 
Para la fractura de los dientes, tanto los valores de las egagrópilas como los del sedimento 
presentan porcentajes fuera de los rangos de modificación de la lechuza. Aunque las 
           Estudio actualista en ambiente natural: Tafonomía de San Martín de Ubierna 
 
230 
 
egagrópilas presenten baja fracturación en molares, tanto in situ (0,6%) como sueltos 
(6,67%), la lechuza presenta 0% de fracturación en los dientes de sus asociaciones.  
Para la fractura de incisivos suelto es notablemente alto, llegando casi al 50%, que 
corresponde a valores de modificación de los mamíferos carnívoros (Categoría 5). Sin 
embargo, hay que tener en consideración que los incisivos sueltos son bastante escasos en 
las egagrópilas y, además existe una frecuencia importante incisivos alterados por digestión 
en egagrópilas (19,68% de los incisivo in situ, 8,57% de los incisivos sueltos).  
Los incisivos in situ, aunque presentan una menor frecuencia (7,81%) alcanza valores de 
categoría intermedia de modificación, dónde encontramos a el búho real (Bubo bubo) y el 
cárabo común (Strix aluco). Casi el 20% de los incisivos in situ se encontraban con 
alteración por digestión, y a diferencia del porcentaje de incisivos sueltos, el porcentaje de 
incisivos in situ digeridos suman un total de 77 dientes alterados. Una gran parte de la 
fractura de los dientes in situ, correspondía a la pérdida de la porción de la punta del incisivo 
y varios de ellos correspondían a incisivos alterados por digestión.  
Tanto para el sedimento como para las egagrópilas, aunque la digestión está asociada a una 
parte de los incisivos fracturados, los bordes de fractura no se encuentran afectados por 
digestión. Sin embargo, parece haber una correlación entre la cantidad de dientes afectados 
por digestión y la fractura de los incisivos in situ. 
 
En total, los resultados relacionados con la fractura, fluctúan entre todas las categorías de 
modificación, con excepción de la Categoría 4. Desde modificación ligera como la 
producida por Lechuza (Tyto alba), pasando por modificación moderada producida por 
depredadores como el búho real (Bubo bubo), el búho campestre (Asio flammeus) o el 
mochuelo (Athene noctua), hasta los que producen modificaciones extremas como el 
coyote (Canis lantrans), zorro (Vulpes vulpes) y la marta (Martes martes) (Andrews, 1990). 
Sin embargo, muchas de las desviaciones se pueden justificar por modificaciones 
postdeposicionales de manera relativamente fácil, debido a que estamos tratando con una 
asociación actual. 
 
 
Digestión 
Muchos de los índices analizados hasta ahora para el estudio del sedimento, aunque 
presentan resultados dispares respecto a la categoría de modificación, permitirían 
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interpretar a la asociación de San Martín de Ubierna, como una asociación de un depredador 
de Categoría 1, como la lechuza común. Esto porque, tanto la representación como la 
fractura, presentan al menos un índice que apunta a un depredador de Categoría 1, y así, las 
alteraciones de carácter fuerte, como la fractura de los maxilares y de los dientes (Categoría 
5), pueden atribuirse procesos postdeposicionales intensos. Sin embargo, al analizar los 
datos obtenidos para la digestión, la interpretación del depredador productor puede verse 
dificultada. 
La alteración producida por digestión en las muestras de San Martín de Ubierna arroja los 
resultados más interesantes del estudio. Esto se debe a que, aunque las proporciones de 
elementos digeridos en sedimento pueden verse modificados por procesos 
postdeposicionales, el grado de digestión es una alteración exclusiva del depredador, dado 
que no se ha descrito ninguna alteración postdeposicional capaz de reproducir la 
característica secuencial y progresiva de modificación por digestión (Fernández-Jalvo, 
1992) y en las egagrópilas se ha observado la alteración por digestión en un porcentaje 
superior al producido por la lechuza común (Tabla V. 5 y 6). 
 
 
Digestión de elementos postcraneales 
En el caso del postcraneal se describe, para las egagrópilas, una mayor frecuencia y grado 
de alteración que en la Categoría 1, que presenta hasta 20% de elementos afectados por 
digestión de grado leve. Además, ambos presentan grado de digestión moderado y fuerte, 
aunque en porcentaje bajo. Con esta combinación de modificaciones observadas en el 
esqueleto postcraneal, la interpretación del productor sería el búho real (Bubo bubo) que, 
pertenece a la Categoría 2 de modificación, ocasiona una frecuencia de entre un 30 y 40% 
de alteración por digestión para el postcraneal, pudiendo provocar digestión fuerte y esta 
combinación de modificaciones es reconocida como exclusiva del búho real (Andrews, 
1990; Fernández-Jalvo, 1992). 
Los elementos postcraneales recuperados del sedimento, aunque presentan un porcentaje 
alto de elementos alterados (48,85%), representaría al mismo depredador, ya que no 
muestra gran diferencia con respecto a las egagrópilas. Ambos, egagrópilas y sedimento, 
presentan los tres grados de digestión (leve, moderada y fuerte) con la misma tendencia en 
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los datos, con predominio de digestión leve, un porcentaje no menor de digestión moderada 
y un bajo porcentaje de digestión fuerte. 
 
Así, el búho real (Bubo bubo) sería un buen candidato a ser indicado como el productor de 
la asociación de San Martín de Ubierna, ya que es coincidente además para muchos de los 
índices estudiados, sobre todo con los de representación (Tabla V. 10). 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Tabla V. 10. Resumen de las categorías de modificación interpretadas a partir de los índices 
analizados para la muestra de sedimento de San Martin de Ubierna. La lechuza común es 
un depredador categoría 1 para todos los índices. Se ha incluido la categoría a la que 
pertenece el búho real (Bubo bubo) para cada índice analizado para ilustrar la similitud 
entre los resultados. Hmx.: hemimaxilas. Hmd: hemimandíbulas.  
 
La fractura de los elementos postcraneales, hasta constituye el único indicio de que el búho 
real no produjo la asociación de San Martín de Ubierna, sin embargo, al igual que la 
interpretación hecha para la fractura del cráneo y de los dientes sueltos, si tratásemos con 
una asociación fósil, se podría justificar esa diferencia por procesos postdeposicionales. 
 
 
Digestión de la dentición  
La frecuencia de elementos digeridos encontrados en las egagrópilas corresponde a la 
producida por un depredador de Categoría 2 (entre 20-30% de Incisivos, hasta el 6% de 
molares con digestión). Paradójicamente, los valores del sedimento, al encontrarse 
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alterados respecto a las egagrópilas, presenta una frecuencia de dientes alterados que está 
dentro del rango de la lechuza común (Categoría 1). 
 
En cuanto al grado de digestión, tanto las egagrópilas como el sedimento presentan 
elementos con digestión moderada y fuerte (Tabla V. 5). Aunque el número de elementos 
alterados es bajo, el grado fuerte de digestión se asocia a depredadores de Categoría 3. Para 
esta categoría la frecuencia de dientes alterados es mucho más alta (entre 50 y 70% de 
incisivos y 18 a 22% de molares con digestión). Sin embargo, como ya se ha mencionado, 
la frecuencia puede verse afectada por procesos postdeposicionales, por lo que los grados 
de digestión es un parámetro más fiable a la hora de identificar el depredador productor de 
una asociación. 
Los depredadores de la Categoría 3, que pueden producir hasta grados fuertes de digestión 
en los dientes de sus presas, corresponde a búho real (Bubo bubo), el cárabo común (Strix 
aluco), el búho africano (Bubo africanus) y el mochuelo (Athene noctua) para la alteración 
en incisivos y al búho real (Bubo bubo), el cárabo común (Strix aluco) y la gineta (Genetta 
genetta) para la alteración en molares. Así, una vez más el búho real (Bubo bubo), está 
dentro de los posibles depredadores productores de la asociación, coincidiendo tanto con 
la interpretación para la digestión del postcraneal como para la de la dentición. Mientras 
que las otras opciones, como el cárabo común (Strix aluco) por ejemplo, aunque encajan 
en el grado de digestión, no empatan con los resultados obtenidos para la representación y 
la fractura. 
 
 
3.2. Interpretación del depredador productor 
El Búho real es una gran estrigiforme, que puede pesar hasta 4 Kg. y medir hasta 71 cm. 
(Manzanares, 2003; Köning, y Weick, 2008). Al igual que la lechuza presenta costumbres 
nocturnas o crepuscular, pero a diferencia, el búho produce una modificación intermedia 
en cuanto a representación y fractura, y moderada en cuanto a la digestión, encontrándose 
entre las categorías 2 y 3 (Fig. III. 9).  
En cuanto a su hábitat, se encuentran principalmente en roquedos, barrancos y pequeñas 
cuevas situados en altitudes medias, en ambientes semiabiertos o próximos a bosques, 
aunque rara vez es visto en árboles. Se alimenta tanto de presas pequeñas, que traga enteras, 
como presas grandes, como zorros y corzos, que necesitará fragmentar antes de su ingesta, 
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por lo que pueden presentar una alta frecuencia de fragmentación en sus egagrópilas 
(Manzanares, 2003; Köning, y Weick, 2008; Hernández, 2017).  
Debido a la gran variedad de hábitats que ocupa y su gran tamaño, la dieta de esta especie 
es muy variada en cuanto a tamaño de presas y especies cazadas. Sus egagrópilas pueden 
llegar a alcanzar los 17 cm. de longitud y 4 cm. de diámetro (Andrews, 1990; Bang y 
Dahlstrom, 1999; Hernández, 2017). Consume en promedio un 60 % de mamíferos, siendo 
los más comunes los microtinos, especialmente las ratas de campo. Sin embargo, es un 
depredador oportunista que caza indistintamente pequeños pájaros y mamíferos herbívoros 
o carnívoros (Andrews, 1990). El tamaño de las presas que engulle es variado, siendo los 
insectos, pájaros, ratas de agua, ardillas, conejos, gatos, zorros y ginetas dieta básica. 
Otra característica del búho real es que no utilizan el mismo dormidero muchos días 
continuados, dando lugar a que los restos de presas y sus egagrópilas, fuera de la época 
reproductora, estén dispersos por su área de desplazamiento. Esto podría suponer una 
posible interpretación conjunta para asociaciones similares a San Martín de Ubierna, dónde 
se interprete una mezcla de ambos productores, lechuza y búho, no necesariamente al 
mismo tiempo, sino que, en etapas sucesivas, dado que los búhos son bastante territoriales 
(Köning, y Weick, 2008). 
 
Las características antes descritas podrían ser bastante útiles a la hora de interpretar al 
depredador responsable del conjunto. Ante la posibilidad de no encontrar egagrópilas 
enteras en un yacimiento, la variedad taxonómica y el tamaño de las presas son un 
indicador. Andrews (1990) reportó egagrópila con restos de hasta 6 a 7 individuos de 
micromamíferos en una sola egagrópila de búho real, junto con el esqueleto de un hurón 
(Mustela putorius) por lo que, ante la abundancia de micromamíferos, es posible que el 
búho real deprede con mayor frecuencia sobre ellos. 
 
La desviación de los grados de digestión, respecto a los producidos por la lechuza, 
observados en San Martín de Ubierna, podría haberse atribuido a varias causas ya que 
existen muchas variables respecto a las modificaciones de los elementos durante la 
formación de las egagrópilas como el tamaño, el sexo y la edad de la presa y del depredador 
(Rocha et al., 2011; Lyman et al., 2016), ingestión de líquido post consumo del alimento, 
tiempo transcurrido entre presas, tiempo de permanencia de los elementos en el estómago, 
etc (Smith y Richmond, 1972). Sin embargo, una posible explicación sería que algunas 
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egagrópilas recolectadas provengan de individuos juveniles, ya que algunos estudios han 
identificado que las crías de aves rapaces producen digestión más severa que las aves 
adultas produciendo incluso digestión total de algunos restos (Raczynski and Ruprecht, 
1974; Lowe, 1980; Andrews, 1990; Fernández-Jalvo y Andrews, 1992; Williams, 2001; 
Denys et al., 2017).  
Pese a que en este trabajo hemos medido el ancho y largo de cada egagrópila, discriminar 
a egagrópilas provenientes de crías de lechuza únicamente por sus dimensiones es difícil. 
En primer lugar, porque los polluelos de lechuza logran la talla de adulto a los pocos meses 
de vida y en segundo, los estudios con asociaciones interpretadas como nido, no incluyen 
las dimensiones de las egagrópilas, por lo que no es posible realizar un estudio por 
comparaciones directas ni estadísticas. Sin embargo, dentro de las egagrópilas de San 
Martín de Ubierna, muchas no superaban las dimensiones promedio de medidas hechas a 
partir de egagrópilas de lechuzas adultas (Andrews, 1990; Hernández, 2017) y algunas ni 
siquiera alcanzaban el rango mínimo.  
Para poder diferenciar los nidos de lechuza de un búho real, habrá que estudiar la variedad 
en la dieta, ya que la lechuza nunca cazará animales más grandes que ellas, ni carnívoros 
como el zorro. La lechuza es oportunista, se han reportado casos de batracofagia 
(Fernández, 2009) y depredación sobre parideras de murciélagos (Garrido-García y 
Nogueras, 2007), pero ocurre ante la escasez de micromamíferos roedores y sorícidos, ya 
que son la base de su dieta. Sin embargo, no debemos obviar que las alteraciones 
tafonomicas siempre pueden modificar las asociaciones, por lo que las asociaciones 
producidas por juveniles ameritan un estudio más exhaustivo. 
 
 
Asociación producida por juveniles de lechuza 
Al tener el conocimiento previo de que el reposadero de San Martín de Ubierna se trata de 
un reposadero actual de lechuza común, es posible interpretar que el alto grado de digestión 
encontrado en las egagrópilas haya sido producido por individuos juveniles en momentos 
de anidación. Así se podría explicar también otros parámetros que se encuentran fuera del 
rango de lechuza, como el alto % de incisivos fracturados, por ejemplo. Al exponerse a una 
mayor acidez estomacal, el esmalte se debilita y experimentan mayor fracturación. 
También el porcentaje de incisivos sueltos V/S alveolos vacíos, que indica pérdida de 
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mandíbulas y maxilas en las egagrópilas, ya que la digestión más fuerte que producen 
juveniles, que pueden llegar a digerir elementos por completo (Andrews, 1990; Williams, 
2001). 
 
Para corroborar esta interpretación, hemos contrastado nuestros datos con los trabajos de 
Andrews (1990) y Williams (2001) (Fig. V. 4 y 5). Ambos trabajos contemplan 
investigación de nidos actuales de lechuza común., como son Salthouse y TF11. Además, 
el trabajo de Williams (2001) contempla el estudio de muestras provenientes de sitios 
arqueológicos (OVT97). 
-Salthouse corresponde a la muestra de un nido tomado de un granero cerca del pueblo de 
Salthouse (Norfolk-Inglaterra) que fue estudiado por ambos autores. Andrews (1990, 
pag.33) no observó diferencias significativas en la representación de los elementos en la 
asociación, pero si en fractura y digestión, e interpretó a las muestras de Salthouse como 
elementos provenientes de un nido de lechuza. Williams (2001), por su parte, compara los 
datos con dos nidos actuales de lechuza (TF11 y ON2) y reinterpreta la acumulación de 
Salthouse como una mezcla de materiales provenientes de egagrópilas de adultos y de 
polluelos (como “Salthouse (2001)” en Fig. V.4 y Fig. V.5). 
El nido actual TF 11, se encuentra en el condado de Lincolnshire (Inglaterra) y la ubicación 
de los nidos se mantuvo oculta a lo largo del trabajo de Williams, para preservar la 
integridad de los mismos.  
El Sitio arqueológico OVT97, interpretado como nido por Williams (2001), proviene de 
Old Vicarage (Tadcaster-Inglaterra) de finales del siglo XIII. 
Tanto el nido TF11 y sitio OVT97, fueron incluidas aquí por ser los que presentan el mayor 
número de datos. 
 
Podemos observar en la Figura V. 4, que las frecuencias de digestión de elementos dentales 
de San Martín de Ubierna (SMU), aunque elevadas para Tyto alba, son inclusive inferior a 
la de los demás nidos comparados. 
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Figura V. 4 Frecuencia de la digestión de las egagrópilas y sedimento de San Marín de 
Ubierna y de los trabajos de Andrews, 1990 y Williams, 2001. Salthouse (1990): Datos de  
Andrews para Salthouse. Salthouse (2001): datos adicionales de Salthouse del trabajo de 
Williams. OVT 97: Datos de Old Vicarage, sitio arqueológico interpretado por Williams 
como un nido de lechuza. TF11: Datos de nidos de lechuza (Tyto alba) de Williams (2001). 
Eg SMU: datos de las egagrópilas de San Martín de Ubierna. Sed SMU: Datos del 
sedimento de San Martín de Ubierna. 
 
 
El sedimento llama la atención por tener la menor frecuencia de todos los casos (excepto 
para molares aislados digeridos) y, en cuanto a porcentajes, se encuentra dentro del rango 
de modificación de depredadores de Categoría 1. De no haber hecho las comparaciones con 
las egagrópilas, no habíamos comprendido que los datos de frecuencia de digestión encajan 
con el rango de nuestro depredador a consecuencia de las alteraciones postdeposicionales. 
Esto sin embargo no hace más que confirmar que las frecuencias son susceptibles de 
alteración.  
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La frecuencia de los incisivos in situ digeridos de SMU se corresponde con los valores 
observado para los nidos de lechuza. Sin embargo, para los demás datos, las egagrópilas 
muestran mayor diferencia respecto de los nidos, indicando que, de ser San Martín de 
Ubierna un nido, estos presentan mayor variabilidad de la que se conocía hasta el momento. 
Esto puede tener relación con el éxito reproductivo de un año en concreto para la lechuza 
de San Martín de Ubierna, sin embargo, la variabilidad observada entre los nidos es un 
tema que, sin duda, requiere más estudio para interpretaciones paleoecológica más certeras. 
 
En cuanto al grado de digestión en la dentición, en la Figura V. 5 podemos observar que 
las egagrópilas presentan una digestión fuerte de incisivos y molares, significativamente 
más alta que los valores presentados para nidos. Mientras que la digestión leve, tanto para 
incisivos como para molares, está bastante por debajo de los valores observados en los 
demás nidos (Tabla V. 11), siendo la digestión moderada la que más se ajusta entre todos 
los nidos analizados. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Figura V. 5. Histograma de los grados de digestión las egagrópilas y el sedimento de San 
Martín de Ubierna (SMU) y de los datos obtenidos en la tesis de Williams (2001). 
Salthouse (2001): datos de Williams (2001) para Salthouse. OVT 97: Datos de Old 
Vicarage, sitio arqueológico interpretado por Williams (2001) como un nido de lechuza. 
TF11: Datos de Williams (2001) para nido actual de lechuza (Tyto alba). Mol.: molares. 
Incis.: incisivos.  
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Tabla V. 11. Datos de frecuencia y grados de la digestión observado en las egagrópilas y 
sedimento de San Marín de Ubierna y en asociaciones de nidos de lechuza común.   
Salthouse (1990): Datos de Andrews (1990) para Salthouse. Salthouse 2001: datos de 
Williams (2001) para Salthouse, analizado en 1990 por Andrews. OVT 97: Datos de Old 
Vicarage, sitio arqueológico interpretado por Williams (2001) como un nido de lechuza. 
TF11: Datos de Williams (2001) para nido actual de lechuza (Tyto alba). SMU: San Martín 
de Ubierna. Datos de las egagrópilas y la muestra de sedimento obtenidos en esta Tesis 
Doctoral.  
 
 
           Estudio actualista en ambiente natural: Tafonomía de San Martín de Ubierna 
 
240 
 
Así, es posible observar que algunos de los datos obtenidos en este estudio, tanto para 
egagrópilas como para el sedimento, están ubicados dentro del rango de modificación que 
puede observarse en asociaciones producidas por juveniles, o bien por una mezcla de 
egagrópilas de juveniles y adultos. Sin embargo, la variabilidad en cuando a la frecuencia 
y los grados de digestión producidos parece ser mayor de la que se había observado hasta 
el momento.  
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Capítulo VI. 
Conclusiones generales  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
1.Conclusiones del estudio actualista en ambiente controlado: 
simulación de la digestión y sus efectos sobre elementos 
anatómicos de quirópteros actuales 
2.Conclusiones del estudio actualista en ambiente natural: 
Tafonomía de la asociación de micromamíferos actual de San 
Martín de Ubierna. 
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En la presente tesis se han realizado dos estudios actualistas, uno en un entorno controlado 
y otro en un entorno natural. Para cada uno se ha abordado un aspecto poco estudiado con 
relación a los estudios tafonómicos. En el entorno controlado se abordó la modificación de 
los elementos de quirópteros a causa de la depredación, mientras que el estudio en el 
ambiente natural se abordó la influencia de las modificaciones bioestratinómicas en las 
asociaciones de micromamíferos, así como la diferencia significativa en los conjuntos 
producidos por juveniles de aves rapaces. Las principales conclusiones que se han podido 
obtener a partir de estos trabajos se exponen a continuación: 
 
 
1. Conclusiones del Estudio actualista en ambiente controlado:  
simulación de la digestión y sus efectos sobre elementos anatómicos de 
quirópteros actuales 
 
-Tanto en condiciones naturales como artificiales (laboratorio), la digestión es un proceso 
progresivo (aumenta en cantidad o se hace más intenso) y secuencial (que ocurre 
sucesivamente en cada parte, y no al mismo tiempo). Ésta avanza desde los extremos y 
salientes de los huesos (epífisis proximal/distal) y los dientes (extremo oclusal/cervical) 
hasta las partes internas de los mismos. Los efectos de la acción del ácido clorhídrico se 
concentran en la porción mineralizada de los elementos, por lo que su efecto es más 
evidente en el esmalte, que contiene un porcentaje muy bajo de componentes orgánicos. 
 
-El experimento de simulación de la digestión, efectuado en dos etapas, reproduce las 
modificaciones ocasionadas por la digestión, empleando en primera etapa un ataque ácido, 
seguido por uno enzimático. Por lo mismo, la simulación de la digestión en laboratorio 
arroja resultados útiles para el estudio de las modificaciones en especies poco frecuentes 
en entornos naturales, y por ende menos estudiadas. 
 
-Con el empleo de HCl pH 2 por 14 horas, en la primera etapa del experimento, se obtienen 
modificaciones atribuibles a un grado leve a moderado de digestión en incisivos de 
roedores, molares de arvicólidos y elementos postcraneales. Este grado resulta menos 
intenso que el reproducido en otros experimentos, que obtienen modificaciones fuertes y 
extremas, similares a las producidas por rapaces diurnas, empleando un pH 
considerablemente menor (pH1). 
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-Con los datos obtenidos de las muestras de control empleadas en el experimento, no fue 
posible establecer el grado de modificación reproducidos por el experimento de simulación 
de la digestión. El grado de digestión difiere dependiendo del grupo taxonómico y 
elementos anatómicos empleado, dado las diferencias composicionales y 
microestructurales de sus tejidos.  
 
-Se pudo establecer un protocolo de actuación enzimática para la enzima Olexa, empleada 
por primera vez en un experimento sobre los efectos de la digestión. La enzima Olexa, 
preparada en forma de solución con ácido clorhídrico, fue capaz de producir modificaciones 
en la superficie de los elementos anatómicos de micromamíferos, similares a las provocadas 
por digestión en entornos naturales, aunque produce pequeñas modificaciones no deseadas 
en algunos elementos esqueléticos. 
 
-La enzima Olexa produjo una modificación que no se presenta en un entorno natural 
(denominada “no deseada”), que consiste en la eliminación de la dentina de la punta de los 
incisivos en vista oclusal. Por ello, es necesario realizar más ensayos con el fin de ajustar 
los protocolos empleados en esta tesis. 
 
-La intensidad de las modificaciones observadas en las muestras sometidas al experimento, 
demuestra que la actividad proteolítica de la enzima Olexa es menos agresiva/efectiva que 
la de la enzima Pronase. Además, el ácido clorhídrico presente en la solución de Olexa no 
parece marcar una gran diferencia respecto a afectar los componentes minerales durante la 
exposición a la solución.  
 
-La actividad proteolítica es capaz de producir modificaciones relacionadas con el esmalte, 
provocando su eliminación y, en consecuencia, la exposición de la dentina. Hasta ahora, la 
modificación del esmalte se ha atribuido únicamente al ácido clorhídrico del jugo gástrico 
de los depredadores, sin considerar la actividad conjunta de las enzimas y la única 
explicación a los diferentes grados de modificación obtenidos entre diferentes depredadores 
era la diferencia del pH estomacal. A resultas de los experimentos realizados en esta Tesis, 
estas interpretaciones previas hay que matizarlas. 
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-Entre los quirópteros existen diferencias en la respuesta al ambiente ácido y enzimático, 
tanto respecto al tamaño como a la edad de los individuos, dónde los individuos juveniles 
y de mayor tamaño se han visto afectados con menor intensidad. Sin embargo, las 
diferencias en las modificaciones con respecto al tamaño fueron significativamente 
mayores. Así, en un estudio tafonómico es importante considerar las modificaciones de 
todo el conjunto fósil, considerando también las diferencias de talla de las especies. 
 
-Tanto los molares de múridos, como los de sorícidos (Crocidura) y de quirópteros se 
caracterizaron por mostrar modificaciones menos intensas en los molares superiores, 
indicando que, en general, los molares superiores de los micromamíferos presentan un 
mayor grosor de esmalte. Esta observación contrasta con la indicación de Andrews’90 
sobre la mayor permeabilidad del maxilar que permite el paso de jugos gástricos y mayor 
alteración de los incisivos y molares superiores. Las piezas dentales maxilares, por tanto, 
presentan según Andrews efectos de digestión más acusados. No obstantes, el grosor del 
esmalte es una variable que se debe considerar en comparaciones hechas a través de 
experimentos en entorno controlado como el efectuado en esta Tesis.  
 
 
1.1. Secuencia de progresión de las modificaciones en elementos de quirópteros  
 
-Después del experimento de simulación de la digestión, fue posible establecer por primera 
vez la secuencia en la que ocurren y cómo progresan las modificaciones en elementos 
craneales de quirópteros.  
 
-Los efectos de la acción ácido-enzimática en el proximal de fémur y distal de húmero de 
quirópteros, no presentan diferencias en el patrón de aparición de las modificaciones 
descrito en la literatura para la digestión en roedores (Andrews, 1990; Denys, 1995). Sin 
embargo, los datos obtenidos no permiten establecer una secuencia de progresión de esas 
modificaciones en quirópteros. 
 
-Fue posible establecer por primera vez la secuencia de modificación del laberinto óseo de 
quirópteros, por lo que podrán ser empleados como elementos de identificación de 
depredación en quirópteros. 
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-Después del experimento fue posible caracterizar las modificaciones observadas en 
elementos anatómicos y establecer una secuencia, en 4 Estadios, de la progresión de las 
modificaciones ocurridas en elementos craneales de quirópteros a causa de la digestión. 
Las modificaciones y el patrón secuencial de las mismas fueron reconocidas en elementos 
tafonómicos de quirópteros de diferentes yacimientos.  
 
-La caracterización de las modificaciones de los elementos de quirópteros actuales y su 
secuencia de progresión, constituyen una nueva herramienta para la interpretación de la 
acción y el efecto de la digestión (entendida aquí como agente y/o proceso tafonómico). 
Sin embargo, son necesarios más estudios actualistas y la contrastación con observaciones 
en entornos naturales para reconocer el grado de digestión al que conciernen cada uno de 
los Estadios de modificación establecidos. 
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2. Conclusiones del estudio actualista en ambiente natural: Tafonomía de la 
asociación de micromamíferos actual de San Martín de Ubierna. 
 
-El estudio tafonómico de las muestras de sedimento de San Martín de Ubierna muestra 
que los resultados obtenidos para la muestra de sedimento se encuentran, en su mayoría, 
desviados de los valores obtenidos para las egagrópilas, apuntando a un depredador de 
Categoría 2 como productor del conjunto. Por lo tanto, los procesos de alteración 
tafonómica bioestratinómicos, introducen cambios importantes a las alteraciones 
producidas por la depredación y, por lo tanto, pueden afectar la capacidad del conjunto para 
interpretar al productor de la acumulación. 
-La asociación de San Martín de Ubierna muestra características que se ajustan más a las 
modificaciones producidas por el búho real (Bubo bubo), sin embargo, sabemos de 
antemano que el depredador productor corresponde a la lechuza común (Tyto alba). Los 
conjuntos fósiles que presenten características similares a las encontradas en San Martín de 
Ubierna, podrían ser confundidos con una asociación producida por el búho real. Las 
interpretaciones paleoecológicas, en el caso de incluir al depredador, podrían ser erróneas, 
por las diferencias entre las presas cazadas. Aunque ambos se presentan en una gran 
variedad de hábitats, no es habitual que el búho deprede sobre presas pequeñas, sin incluir 
mamíferos de mayor tamaño o aves en su dieta. El búho real es más diverso en presas e 
incluye especies de ribera de cursos fluviales o lagos, que las lechuzas no siempre incluyen. 
Ambos, no obstante, son oportunistas y toman las especies más abundantes de su medio. 
 
-La representación esquelética y las alteraciones observadas en la muestra de sedimento, se 
asemejan al material conservado habitualmente en asociaciones fósiles de micromamíferos. 
Por ello, concluimos que los procesos de alteración que actúan durante el proceso de 
disgregación de las egagrópilas y la etapa previa al enterramiento de los restos, son los que 
establecen mayoritariamente las características de representación y fragmentación de los 
elementos de las asociaciones fósiles de micromamíferos. 
 
-Los valores encontrados para la modificación por digestión, tanto para el sedimento como 
para las egagrópilas de San Martín de Ubierna, difieren de los encontrados en asociaciones 
producidas por lechuza común (Tyto alba). Solo a través de las comparaciones con 
asociaciones generadas durante la etapa reproductiva (nidos), hemos podido identificar que 
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los grados de modificación por digestión analizados en esta Tesis Doctoral se encuentran 
dentro del rango de digestión encontrados en nidos de lechuza común. Así, concluimos que 
los grado moderado y fuerte de digestión, encontrado en San Martín de Ubierna, fueron 
producidos por individuos juveniles. 
 
-Pese a que los datos obtenidos en este estudio, tanto para egagrópilas como para el 
sedimento de San Martín de Ubierna, se encuentra dentro del rango de modificación por 
digestión producidas por juveniles, la variabilidad en la frecuencia y el porcentaje de los 
grados de digestión producidos por los juveniles parece ser mayor de la que se ha 
establecido hasta la actualidad.  
 
-Debido a la variabilidad observada entre nidos actuales en cuanto a la digestión, no hemos 
podido identificar un patrón reconocible para todas las asociaciones identificadas como 
nidos de lechuza. Así, estos representan un problema en cuanto a la identificación del 
depredador productor de las asociaciones fósiles e interpretaciones paleoecológicas. 
Debido a que los nidos pueden distorsionar ligeramente la caracterización típica de 
depredadores adultos es un tema que requiere más estudio para encontrar y describir las 
diferencias existentes entre egagrópilas juveniles y adultas y establecer patrones que 
permitan identificar las asociaciones fósiles producidas en época de nidificación. 
 
-Pese a la modificación observada, los procesos de alteración tafonómica que han afectado 
la asociación de San Martín de Ubierna no han afectado en forma relevante al contenido 
taxonómico de la muestra. Por ello, el valor interpretativo de la asociación, respecto a la 
reconstrucción ambiental hecha en base a los taxones de micromamíferos actuales, no se 
ha visto comprometido. Esto confirma que las indicaciones ambientales de las presas 
capturadas por lechuza común representan bien el entorno ambiental y el ecosistema y que 
el análisis tafonómico previo a las interpretaciones paleoecológicas es un paso 
imprescindible. 
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Tabla A.1. Tabla de elementos craneales del sedimento. Contiene las determinaciones taxonómicas, y la suma de 
los valores empleados para calcular los índices de representación y fractura de los elementos craneales, contenidos 
en la metodología de Andrews (1990).  
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